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Wilhelm Ruhland zum 70. Geburtstag. 


Am 7. August 1948 vollendet der Mitbegründer und seitherige lang- 
jährige Mitherausgeber der Planta, der frühere Leipziger Ordinarius der 
Botanik Prof. Dr. WiILHELM RUHLAND, sein siebzigstes Lebensjahr. 
Wenn es die schweren Zeitverhältnisse auch nicht gestatten, aus diesem 
Anlaß so wie früher einen besonderen Festband erscheinen zu lassen, so 
möchten es sich doch Verlag, Herausgeber, Mitarbeiter, Schüler und 
Freunde nicht nehmen lassen, dem Jubilar wenigstens in dieser Form 
ihre besten Glückwünsche zu übermitteln. 

Als nach dem Zusammenbruch im Herbst 1945 erste Umfrage 
gehalten werden konnte, wer von den namhaften deutschen Botanikern 
die Katastrophe lebend zu überstehen vermocht hatte, war es für uns 
alle ein Trost, zu erfahren, daß zwar das berühmte Prerrezsche Institut 
in Leipzig vernichtet, sein langjähriger Leiter aber außerhalb Leipzigs 
gerettet und in Sicherheit war. Denn es war uns sofort klar, daß damit 
für die Tradition der deutschen botanischen Wissenschaft ein Kristalli- 
sationszentrum erhalten geblieben war, das seine Anziehungskraft 
inzwischen durch das Wiedererscheinen der Planta als der bisher ein- 
zigen deutschen botanischen Fachzeitschrift auch dem Fernerstehenden 
hat sichtbar werden lassen. Wer das Glück hatte, sich zu den Schülern 
RUHLANDs rechnen zu dürfen, weiß um das Geheimnis dieser Anziehungs- 
kraft: Hinter der großen wissenschaftlichen Leistung, die international 
bekannt ist und von der hier nicht gesprochen werden soll, steht die 
große menschliche Persönlichkeit, deren feinere Ausstrahlung im Leben 
und Wirken eines deutschen Hochschullehrers ja oft nicht geringer 
eingeschätzt werden darf. Daß sie auch hier ungewöhnlich war und 
ist, zeigt der weitgespannte Kreis derer, in deren Namen der Unter- 
zeichnete hier dem Jubilar Dank sagen darf für alles, was wir an wissen- 
schaftlicher und menschlicher Bereicherung durch ihn erfahren durften. 
Er verbindet damit zugleich den Wunsch, daß Gesundheit und Kraft 
es ihm trotz des eigenen schweren Erlebens in der neuen Wahlheimat 
Erlangen vergönnen möchten, der sich mühsam wieder ans Licht 
kämpfenden deutschen Botanik noch viele Jahre Helfer, Berater und 


Vorbild zu sein. 
WALTER SCHUMACHER. 
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Aus dem Botanischen Institut der Friedrich-Schiller-Universität zu Jena. 


BEITRÄGE ZUR ENTWICKLUNGSGESCHICHTE 
UND ZUR PHYSIOLOGIE PANASCHIERTER BLÄTTER *. 


Von 
CHARLOTTE THIELKE. 
Mit 19 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 15. Februar 1947.) 


Für gewisse Formen der Randpanaschüre ist von verschiedenen 
Autoren hypothetischerweise angenommen worden, sie seien durch 
einfach entwicklungsmechanische Vorgänge an periklinalchimärisch 
gebauten Vegetationspunkten verursacht. Aber der unmittelbare 
histogenetische Nachweis ist nur für wenige Fälle erbracht, für die 
Albotunicatio und Albonucleatio von Pelargonium und Oenothera 
durch KrumBHoLz (1925), für die Albocinctio und Albocordatio ver- 
schiedener Dikotylen und Monokotylen durch RENNER (1936 a und b) 
und RENNER und Voss (1942). An diese Studien schlieBen sich die im 
folgenden mitgeteilten Untersuchungen an. 

Nebenher und mehr der technischen Ubung wegen wurden mit 
Panaschierten einige Experimente angestellt, über deren Ergebnis 
im Anhang berichtet wird. 


I. Zur Entwicklungsgeschichte. 

Die Sproßgipfel wurden mit den Gemischen nach JueL, Lav- 
DOWSKI und BELLING fixiert. Die Prüfung der Dikotylen erfolgte vor 
allem an Querschnittserien, bei den Monokotylen gaben Längsschnitte 
oft besseren Aufschluß. Die Schnittdicke betrug in allen Fällen 5 u. 
Gefärbt wurde mit Hämatoxylin nach ExrLicH und mit Lichtgrün. 


A. Dikotylen. 
1. Filipendula (Spiraea) Ulmaria var. aurei-variegata. 

Das gefiederte Blatt der bunten Filipendula zeigt bei typischer 
Ausbildung in jedem Blättchen ein hellgelbes Mittelfeld, das von 
einem breiten grünen Rand allseits eingeschlossen wird. Die SchlieB- 
zellen der Stomata führen über das ganze Blatt hinweg grüne Plastiden. 
Danach war zu vermuten, daß es sich um eine haplochlamyde Peri- 
klinalchimäre handele. Der histologische Nachweis konnte erbracht 


werden. 3 
* Dissertation der Mathem.-Naturwiss. Fakultät der Universität Jena. 
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Entwicklungsgeschichte und Physiologie panaschierter Blätter. 3 
In den Querschnittserien zeigten bereits sehr junge, noch un- 


geteilte Blätter regelmäßig perikline Aufspaltung in der Epidermis 
der Randzone. Diese Spaltungstätigkeit muß recht lange beibehalten 


Abb. 1, Fig. 1—3. Spiraea Ulmaria, albocordat, junge Blätter quer geschnitten. 
Ubersichtsbild 35mal, histologische Zeichnung 200mal wie in allen folgenden Figuren. 





werden, wenn sie allein zu dem beträchtlich breiten grünen Rand 
führen soll. Das konnte an weiter entwickelten Blättern überall 
bestätigt werden. Auch dann, wenn die Blattfiedern schon aus- 
gebildet sind, findet man die tan- 
gentialen Teilungen, und zwar, 
wie zu erwarten, vor allem anden 
Rändern der jungen Fiedern, die 
immer etwas nach innen ge- 
krümmt sind (Fig. 1 und 2). Be- 
sonderseindrucksvoll sind Bilder, 
in denen der Zusammenhang der 
meristematischen, aus dem Haut- 
gewebe stammenden Zellen an 
dem reichen Plasmagehalt noch 
deutlich zu erkennen ist (Fig. 3 
und 4). 

Die Abb. 3 stellt einige ver- 
schieden alte Blätter im schema- 
tischen Aufriß dar. Dabei sind 
nur die Längenverhältnisse, also 
die Länge der Blätter und der Abb. 2, Fig. 4. Spiraea Ulmaria, albocordat 
Fiedern, im richtigen Maßstab junges Blatt quer. ; 
wiedergegeben, die Breiten da- 
gegen willkürlich gewählt; außerdem sind alle Unregelmäßigkeiten 
der Blattlage begradigt. 1/, mm entspricht einer Höhe von5u. Hier 
sind nun Schnitt für Schnitt alle jene Stellen, die tangentiale 
Teilungen in der Epidermis zeigten, angemerkt und durch eine breit 
ausgezogene Linie miteinander verbunden worden. An dem jüngsten 
Blatt waren infolge seiner zur Schnittebene gewölbten Form einzelne 
Vorgänge im Hautgewebe nicht wahrzunehmen. Blätter in einer 
Höhe von etwa 200—250 u beginnen mit der Herausdifferenzierung 
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von Fiederblättern. Selbst diese noch kaum verzweigten Blätter 
haben schon eine am Rande aufgeteilte Epidermis (Fig. 6 und 7). 
Größere Blätter zeigen Meristeme epidermaler Herkunft überall an 
den Rändern der einzelnen Fiedern, besonders an ihrer Basis. Das 
älteste hier dargestellte Blatt hatte eine Höhe von 2,3 mm. Das end- 
ständige Blättchen scheint die Bildung von Mesophyll in der Epidermis 


ra 
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Abb. 3, Fig. 5—9. Spiraea Ulmaria, albocordat, Blätter im schematischen Aufriß. 


im wesentlichen bereits abgeschlossen zu haben. Auch das dann 
folgende, schon stark gestreckte Fiederpaar wird zum größten Teil 
damit fertig sein, nur an der Basis kamen noch Teilungsstadien in 
der Epidermis vor. 


2. Sambucus nigra albocincta. 

Die Abb. 4 zeigt ein gleiches Schema wie das eben erläuterte für 
Sambucus nigra status albocinctus. Die Fiederblätter beginnen an 
400—500 u hohen Blattanlagen zu erscheinen. Aufteilungen der äußer- 
sten Histogenschicht sind vornehmlich in den Randzonen sowohl an 
der jungen, ungeteilten Blattanlage als auch an weiter ausdifferen- 
zierten Blättern zu finden. Auffällig ist, daß die tangentialen Teilungen 
der Epidermis oft im Verlauf des ganzen Blattrandes kontinuierlich 
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zu verfolgen sind; das bemerkt schon RENNER, der die Entwicklungs- 
geschichte des Blattes in orientierender Weise prüfte (1936a, S. 254). 
Auch Blätter von schon 1!/, mm Länge weisen in ihrer Epidermis 
dieselbe Tätigkeit auf. Damit scheint sich die Vermutung RENNERs 
(1936b, S. 455) zu bestätigen, daß die epidermale Spaltung sich hier 


Dur 








17 
Abb. 4 in 10—17. ee ae nigra, albocinct, Blätter im schematischen Aufriß. 


mehrfach am gleichen Ort wiederholt. Die aus dem Hautgewebe 
stammenden Zellen sind bald als solche nicht mehr erkennbar. Größere, 
deutlich im herkunftsmäßigen Zusammenhang stehende Gewebe- 
kuppen, wie sie bei Filipendula häufig sind, wurden hier kaum gefunden. 


3. Pelargonium zonale ‚Freak of Nature“. 

Nach der von CHITTENDEN (1927, S. 355) erstmalig ausgesprochenen 
Vermutung handelt es sich bei Pelargonium Freak of Nature um eine 
haplochlamyde Periklinalchimäre vom status albocordatus. Für die 
Entwicklung des Blattes muß demnach der Nachweis gefordert werden, 














6 CHARLOTTE THIELKE: 
daß Mesophyllbildung aus der Epidermis erfolgen kann; die ersten 
periklinen Teilungen in der Epidermis des Blattrandes sind von 
Renner (1936b, S.459) auch schon gefunden worden. Die Aufgabe 
dieser Untersuchung sollte eine genauere Verfolgung dieser Teilungen 
während verschiedener Altersstadien des Blattes sein; außerdem 
muß das Verhalten der von der normalen Scheckung abweichenden 
Zweige geprüft und versucht werden, aus ihrer Entwicklung eine 
Erklärung für ihr Zustandekommen zu bringen. 

Die Untersuchung der Blattentwicklung stieß anfangs auf einige Schwierig- 
keiten. Es wurden zunächst Knospen mit den Gemischen nach JuEL, CARNoY 
und LavpowskI fixiert. Diese Medien hatten sich bei anderen Objekten recht 
gut bewährt, schienen aber hier seltsamerweise nicht auszureichen. Man gewann 
zwar beim Durchmustern der Schnittserien die Überzeugung, daß, besonders an 
älteren Blättern, größere Bezirke des Randgewebes meristematisch sein müßten, 
aber niemals war ein exakter histologischer Nachweis zu erbringen. Hinzu kam, 
daß infolge der starken Faltung und Krausung der Blattspreite in der Knospe 
die Schnitte nur teilweise senkrecht treffen konnten. Brauchbare Präparate 
wurden erst durch Fixierung mit BELLING-Gemisch erhalten; und dabei trat 
besonders die Differenzierung meristematischen, plasmareichen Gewebes scharf 
hervor. 

Das junge Mittelblatt erfährt aus einer buckelförmigen Blatt- 
anlage heraus eine Abflachung, die die spätere Blattspreite andeutet. 
Die Spreitenränder wölben sich zunächst schwach hervor, dann 
krümmen sie sich stark einwärts. Die Herausdifferenzierung des 
Blattstieles erfolgt bei Blättern, die eine Höhe von etwa 400—500 u 
erreicht haben. Bei älteren Blättern zeigt sich die Spreite stark gelappt 
und unregelmäßig gefaltet. Die Nebenblätter erscheinen etwa zu 
gleicher Zeit und flankieren das Mittelblatt beiderseits im Winkel 
von fast 90°. Es durfte von vornherein nicht erwartet werden, daß 
die Epidermis der Blattanlagen bereits am Vegetationspunkt tangen- 
tial aufspaltet. Solch ein früher Beginn der Teilung müßte zu einem 
allseits grün gerandeten Blatt führen, während bei der außerordent- 
lichen Launenhaftigkeit der Panaschierung häufig größere Rand- 
zonen völlig weiß bleiben können. Auch der Blattstiel hat eine nur 
ausnahmsweise aufgespaltene Epidermis. 

Wie RENNER schon mitteilte (1936b, S. 459), ist an jungen Mittel- 
blättern im allgemeinen noch keine epidermale Aufspaltung zu sehen. 
So habe ich auch an den jüngsten Blattanlagen, die nur auf Längs- 
schnitten zugänglich sind, keine periklinen Teilungen in der Oberhaut 
gefunden. Solche Teilungen pflegen erst dann aufzutreten, wenn das 
Blatt eine Höhe von 100—150 u erreicht hat. Im Querschnitt hat 
es dann eine Spreite entwickelt, die halbkreisförmig gebogen mit 
den Rändern auf den Vegetationspunkt zeigt. Hier kommen die 
Spaltungen vornehmlich an den Randzonen vor. Unter Umständen 
können sie auch hier schon eine Gewebekuppe bilden, die einen 
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beträchtlichen Teil des Blattes ausmacht. Eine solche Anlage würde 
wahrscheinlich eine Spreite mit einem beachtlichen grünen Areal 
hervorgebracht haben. Bei älteren Blättern fallen an dieser Stelle 
regelmäßig Kuppen meristematischen Gewebes auf, dessen Abkunft 
aus dem Dermatogen nicht zu verkennen ist. Die auffälligsten Kuppen- 
bildungen waren stets an den der Ansatzstelle des Blattstieles benach- 
barten Zonen des Randes zu finden; und dies war nach der Beschaffen- 
heit der fertigen Blätter auch zu erwarten (Fig. 18—20 und 26). 





21 
Abb. 5, Fig. 18—25. Pelargonium Freak of Nature, Blattquerschnitte. 


Auch außerhalb der Randzone sind perikline Teilungen der Ober- 
haut nicht selten, unter- wie oberseits an der Blattspreite und ebenso 
am Blattstiel. Dementsprechend finden sich am ausgebildeten Blatt 
grüne Gewebeinseln über farblosem Mesophyll und grüne Streifen 
längs des Blattstieles. 

Die Nebenblätter bestehen meist zu zwei Dritteln aus grünem 
Gewebe. Hier war eine stärkere meristematische Tätigkeit der Epi- 
dermis zu erwarten. Sie ist schon an sehr jugendlichen Stadien wirk- 
lich nachgewiesen worden. Auch später noch liegen die Epidermis- 
abkömmlinge in zusammenhängenden Gruppen beisammen (Fig. 21), 
doch darf man an diesen nicht den wahren Anteil des dermatogenen 
Gewebes am Blatt messen, denn die älteren Spaltungsprodukte werden 
schon teilweise das Mesophyll weiter innerhalb der Randzone auf- 
gebaut haben. An alten, nicht mehr meristematischen Stipeln findet 
man immer noch periklin aufgeteilte Zellen in der Oberhaut. 
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Ebenso wie für Filipendula und Sambucus sind auch für Pelargonium Mittel- 
und Nebenblätter der hauptsächlich untersuchten Altersstadien im Schema dar- 
gestellt worden (Abb. 7). Die Zonen der epidermalen Aufspaltung sind wieder 
mit einer stark ausgezogenen Linie angezeichnet. Bei jungen Blättern können 
sie also am Rande und, weniger häufig, auf der Mitte der Spreite vorkommen, 
sie sind aber auch bei einzelnen Blättern gar nicht gefunden worden. Blätter in 
vorgeschrittenem Stadium zeigen diese meristematischen Zonen vor allem ober- 
halb des Blattstieles ‚außerdem überall auf den Randfeldern. Das Vorkommen von 
Teilungen auf der Mitte des Blattes 
ist in den Fig. 28, 30, 31, 32, das 
gleiche am Blattstiel auf Fig. 31 zu 
sehen. 

Die jungen Stipeln können 
längs des ganzen Blattes Tei- 
lungen in der Epidermis zeigen, 
nur die Verhältnisse an den 
Spitzen waren infolge ihrer zur 
Schnittebene schrägen Lage 
nicht klarzulegen. Später er- 
scheinen die Teilungen bevor- 
zugt an der Basis, und Neben- 
blätter von 1,5—1,7 mm Länge 
haben bereits die Mesophyllbil- 
dung aus dem Dermatogen ab- 
geschlossen. 

Die starke Variabilität der 
Scheckung ist durch einige 
Pig car = ” = cate bait Photographien illustriert (Fi- 

Gewebekuppe dermatogener Abkunft. gut 33—36), weil CHITTENDEN 

(1925, Tafel IV, VII), Noack 
(1930, S. 310—312) und Urer (1936, S. 283) nur ganze Sprosse ab- 
bilden. In den Extremen finden sich nur schwach grün gesäumte 
Blätter und solche, deren gesamte Spreiten bis auf eine kleine Mittel- 
zone aus der Epidermis hervorgegangen sind, wieder andere zeigen 
recht unsymmetrische Anordnung der idiotypisch verschiedenen Ele- 
mente. Die grünen Blattanteile sind durch eine stark gewellte und 
gekrauste Oberfläche gekennzeichnet. 

Bisweilen fiel ein Modus der Epidermisspaltung auf, der bei anderen 
Dikotylen niemals wieder gefunden wurde, aber sich am ehesten mit 
RENNERs Beobachtungen an Prunus Pissardi var. Hessei (1942, S. 358) 
vergleichen läßt. Dort treten am Blattrand durch schräge Wand- 
bildung keilförmige Initialen auf, dureh deren Tätigkeit zweischichtige 
Hautsäume entstehen, ein Vorgang, der bei Monokotylen recht häufig 
vorkommt. Bei Freak of Nature erscheinen solche keilförmigen Initialen 
auf der oberen und unteren Fläche der Blattspreite. Sie geben nach 
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beiden Seiten Tochterzellen ab, die ineinandergeschachtelte Zell- 
gruppen aufbauen (Fig. 22—24), so daß das Blatt an einer solchen 
Stelle eine kleine Vorwölbung erhält. Bei dieser Teilungsart werden 





27 28 29 











30 31 32 
Abb. 7, Fig. 27—32. Pelargonium Freak of Nature, Blätter und Nebenblätter im 
schematischen Aufriß. 

















vielleicht nur wenige Elemente an das Mesophyll abgegeben. Die 
Epidermis kann sich stellenweise verdoppeln (Fig. 24). Möglicherweise 
lassen sich die an älteren Blättern gefundenen Gewebekuppen, die mit 
ihren zahlreichen schrägen Zellwänden manchmal einen geradezu 
pathologischen Eindruck machen, von solch einer Teilungsweise 
ableiten (Fig. 25). Jedenfalls läßt das häufige Vorkommen solcher 
Bilder die Vermutung zu, daß dieser sekundäre Teilungsmodus der 











10 CHARLOTTE THIELKE: 
Epidermis an der starken Wellung der Blattoberfläche beteiligt ist. 
Bemerkenswert ist ferner, daß die Abkömmlinge von Freak of Nature, 
deren Epidermis kein grünes Mesophyll liefert, weder eine gekrauste 
Blattoberfläche ausbilden noch im Verlauf der Epidermis die genannten 
Unregelmäßigkeiten erkennen lassen. 


An dem rechten Blatt der Photographie Fig. 35 ist die Spreite bis 
auf ein kleines Mittelfeld aus der Epidermis abzuleiten, der Blattstiel 





35 36 
Abb. 8, Fig. 33—36. Pelargonium Freak of Nature. 


ist rein weiß. Die gleichen Verhältnisse finden sich auf der rechten 
Hälfte des linken Blattes der Fig. 36. Die linke Hälfte zeigt eine rein 
grüne und völlig glatte Spreite, auf der sogar die Zeichnung des 
„zonale‘‘ zu erkennen ist. Der Blattstiel war auf dieser Seite, was 
leider auf der Abbildung nicht deutlich wird, hellgrün. Dieses Blatt 
muß aus einem unregelmäßig geschichteten Vegetationspunkt hervor- 
gegangen sein, der zum Teil bereits vergrünt war. An der glatten oder 
krausen Ausbildung der grünen Spreitenteile und der Farbe des Blatt- 
stieles läßt sich hier ablesen, ob sie allein aus dem Dermatogen ent- 
standen sind oder ob noch andere Schichten daran beteiligt waren. 


Rein grüne Rückschlagssprosse, die oft an älteren Pflanzen ent- 
stehen (Bild bei CHITTENDEN 1925, Tafel IV), haben glatte Blatt- 
flächen, und ihre Stiele und Achsen sind in allen Schichten grün. In 
der Epidermis fehlen perikline Teilungswände entgegen der Vermutung 
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RENNERs (1942, S. 356). — Die Eigentümlichkeit der Epidermis, sich 
tangential aufzuteilen, ist also nicht schon der mutmaßlich normal 
grünen Ausgangssippe zu eigen, sondern sie tritt nur an der Chimäre 
auf. Vielleicht wird die gesunde Epidermis in Freak of Nature erst 
durch angrenzendes blasses, krankes Gewebe zur Spaltung angeregt; 
oder eine auch in der rein grünen Form immer vorhandene Spaltungs- 
neigung der Oberhaut wird durch die Konkurrenz des normalen Rand- 
mesophylls unterdrückt. Auf alle Fälle ist die Existenz einer der- 
artigen Chimäre an die Vermehrung des grünen Hautgewebes gebunden. 

Ebenso ist die Epidermis der reinweißen Zweige, die in ihren 
Schließzellen chlorophyllfreie Plastiden enthält, nicht zu tangentialen 
Aufspaltungen befähigt. Das ist ohne weiteres zu verstehen, weil die 
grüne Oberhaut verlorengegangen ist, wie bereits von RENNER und 
Voss (1942, S. 363) ausgesprochen. 

In der Abb. 9 sind die verschiedenen bei Freak of Nature vor- 
kommenden Formen im schematischen Querschnitt des Blattes und 
des Blattstieles zusammengestellt; die schraffierten Teile bedeuten 
chlorophyllhaltige Gewebe. Neben den drei schon beschriebenen 
Formen tritt, wie das Schema zeigt, ein neuer Typus auf (Fig. 38), 
der leicht übersehen werden kann. Die Blattfläche ist normal glatt, 
die Spreite ist grün, zeigt aber ein unregelmäßig gestaltetes helles 
Mittelfeld (Fig. 36 rechts), das keineswegs mit der zonale-Zeichnung 
identisch ist. Die Stipeln sind in allen Schichten grün. Der fast 
weiße Blattstiel kann blaßgrüne Streifen und Flecken tragen. Diese 
Zweige unterscheiden sich auf den ersten Blick von dem rein grünen 
Trieb durch ihre hellere Sproßachse. Das Querschnittsbild (Fig. 38 d) 
läßt in der Blattmitte ein chlorophyllfreies Gewebe erkennen, das, 
durch mindestens zwei chlorophyllhaltige Lagen durchschimmernd, 
dem Blatt die helle Zeichnung gibt (Fig. 36 rechts). Es wurde zunächst 
angenommen, daß eine stark vermehrte Teilung der Epidermis statt- 
gefunden hätte, die außer an den Randgebieten vor allem auf der 
Mitte der Spreite Spaltungen herbeiführt und die zweite farblose 
Schicht auf geringe Beteiligung an der Blattbildung zurückdrängt. 
Diese Vermutung bestätigte sich nicht. In allen Altersstadien verläuft 
die Epidermis völlig ungeteilt, auch die kleinen, durch die keilförmigen 
Initialzellen hervorgerufenen Vorwölbungen fehlen hier gänzlich. Da 
perikline Teilungen in der Epidermis solcher Triebe niemals, dagegen 
in der subepidermalen Lage häufig zu finden waren, wird das Mesophyll 
aus letzterer stammen. Da außerdem eine dritte, wohl den farblosen 
Kern liefernde Schicht in die Blattanlage eintritt, bleibt nur die 
Deutung, daß hier eine diplochlamydische Periklinalchimäre des 
status albonucleatus vorliegt, wohl entstanden durch perikline Teilung 
einer Epidermiszelle am Vegetationspunkt. Am fertigen Blatt läßt 
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sich deutlich ablesen, in welchem Umfang die einzelnen Schichten 
am Blattaufbau beteiligt sind. Die Epidermis überzieht als einschich- 
tige Haut glatt und ungespalten das gesamte Blatt, die zweite Lage 
liefert das grüne Mesophyll der Spreite, des Mittelblattes und der 
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Abb. 9, Fig. 37—40. Pelargonium Freak of Nature, Blatt- und Blattstielquerschnitte 
schematisch. Fig. 37 albocordat, Fig. 38 albonucleat, Fig. 39 rein weiß, Fig. 40 rein grün. 


Stipeln und bleibt nur in der Mittelzone des Hauptblattes und an 
Stengel und Blattstiel bis auf wenige Bezirke ungespalten. Bemerkens- 
wert ist, daß auch hier die Epidermis wie bei der ganz grünen Form 
auf ihre Teilungstätigkeit verzichtet, obwohl sie nur von einer einzigen 
grünen subepjdermalen Zellage begleitet wird. Darauf wird unten 
zurückzukommen sein. 

Aus diesem diplochlamydischen Status gehen wohl die rein grünen 
Sprosse hervor, indem eine subepidermale Initiale sich am Vegetations- 
punkt schon periklinal teilt. 
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Alle abweichend gestalteten Formen treten an älteren, mehrfach 
zusammengeschnittenen Pflanzen auf, wie es auch Küster von Holz- 
pflanzen berichtet (1919, S. 212). Vielleicht sind irgendwelche Ver- 
letzungen des Vegetationspunktes die Ursache der Veränderung. 
Achselknospen, die absichtlich durch Messerschnitte verletzt wurden, 
können tatsächlich Blätter von abweichender Gestalt hervorbringen. 
Die ersten Blätter, die aus solchen beschädigten Knospen entstanden, 
waren häufig in einem Sektor vergrünt; später pflegte dann die ganze 
Knospe zu vergrünen. Daneben erschienen Blattsektoren, die ihre 
grüne Oberhaut abgestreift hatten. Das Auftreten ganz weißer Sprosse 
wurde dabei nicht beobachtet, die folgenden Blätter trugen wieder 
das Aussehen der normalen Schecken. 


4. Acer negundo status albotunicatus. 

Ausführlich ist die Gestalt bei LAKON beschrieben. Eine kurze 
Untersuchung der Blattentwicklung bestätigte im wesentlichen die 
Vermutung, daß der weiße Rand seinen Ursprung aus der zweiten 
Tunicaschicht nimmt. 

An dem im Jenaer Botanischen Garten vorhandenen Bäumchen 
treten außer den Sprossen mit weiß gerandeten Blättern auch völlig 
farblose Zweige auf. Rein grüne Zweige sind nicht vorgekommen. 

Es ist sicher, daß am Aufbau des Blattes wenigstens drei Schichten 
des Vegetationspunktes beteiligt sind. Die Epidermis verläuft überall 
glatt und ungespalten. Häufige perikline Aufteilungen der subepi- 
dermalen Lage deuten darauf hin, daß die farblose Mesophyllkompo- 
nente aus ihr hervorgeht. Die gleichen Verhältnisse wurden an der 
typischen, rein grünen Form beobachtet.. 


B. Monokotylen. 


Die Untersuchung der Blattentwicklung bei den folgenden Monokotylen ist 
nicht so einfach wie bei den Dikotylen. Infolge des großen Plastochrons sind die 
gesuchten Entwicklungsstadien nur uncer einer größeren Anzahl von Schnitt- 
serien zu finden. Auf Querschnittserien entziehen sich die jüngsten Blätter einer 
Untersuchung durch ihre stark gewölbte Form, die keine zur Oberfläche senk- 
rechten Schnitte zustande kommen läßt. Die Prüfung der Objekte erfolgte 
deshalb vor allem an Längsschnitten, von denen nur die in der Mediane liegenden 
zur Beurteilung verwendet wurden. Auch für die Zeichnungen sind stets mediane 
oder doch der Mediane benachbarte Schnitte ausgewählt worden. 


5. Chlorophytum comosum var. variegatum und Chlorophytum elatum 
var. variegatum. 

Von den beiden Arten Chlorophytum comosum und Chlorophytum 

elatum wurden Längs- wie Querschnitte geprüft. Für Chl. comosum 

bildet Massey (1928, S. 370) eine periklinal geteilte Zelle der Oberhaut 











14 CHARLOTTE THIELKE: 


ab. Ähnliche Bilder fand ich ebenfalls in den entsprechenden Alters- 
stadien recht häufig, und zwar auch bei Chl. elatum. Sofern diese 
Teilungen noch am Vegetationspunkt selber auftreten, wird es nur 
dort geschehen, wo später die Blattanlage hervortritt; meistens ist 
diese aber zur Zeit der Epidermisspaltung schon durch eine kleine 
Vorwölbung angedeutet. 

Es hat oft den Anschein, als ob die Hervorwölbung eines neuen 
Blattprimordiums durch stärkere Teilungen des Dermatogens in 
antikliner und der Subepidermalen in perikliner Rich- 
tung vorbereitet würde. Gleich darauf fängt aber auch 






Abb. 10, Fig. 41—43. Chlorophytum comosum, Blattanlagen längs. 
Fig. 44—47. Chlorophytum comosum, Blattanlage und Blätter quer. 


die Epidermis an, sich tangential aufzuspalten (Fig. 41 und 42). An 
wenigälteren Blattanlagen, diesichschon etwasüber den Scheitel erheben, 
trifft man perikline Teilungen in der Oberhaut fast nur noch an der Blatt- 
spitze an. Hier kann der Zusammenhang der Zellen epidermaler Abkunft 
in Kuppenbildung deutlich werden, noch weiter vorgeschrittene Blätter 
zeigen dasselbe (Fig. 43). Auf den Längsschnitten scheinen diese Teilungs- 
stadien und Bildung von Gewebekuppen, wie leicht zu verstehen, im 
allgemeinen auf die Blattspitze lokalisiert. 

Daß sich diese dermatogenen Aufspaltungen vor allem in den 
Randzonen des Blattes ereignen, wird außerdem noch aus den Quer- 
schnitten ersichtlich. RENNER (1936b, S. 463) zeigt einen Scheitel- 
querschnitt, der beiderseits tangentiale Teilungen in der Oberhaut 
aufweist. Diese Bilder sind bei Chl. comosum und Chl. elatum gleich 
haufig zu finden, und zwar immer dort, wo der Basalteil des Blattes 
an den Vegetationspunkt ansetzt (Fig. 44). 

Bei erheblich älteren Blättern sind diese Teilungen an den Blatt- 
rändern immer noch anzutreffen, auch hier kann es zur Bildung 
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kleinerer Gewebekuppen kommen. Immerhin sind sie nicht so häufig, 
daß sie an der Ausgestaltung des Blattes noch wesentlich beteiligt 
sein dürften (Fig. 45 und 46). 


An weiter entwickelten Blättern setzt dann ein anderer Teilungs- 
modus der Epidermis ein, bei dem die am äußersten Rande gelegene, 
meist keilförmig gestaltete Zelle beginnt, parallel zu ihren schrägen 
Wänden beiderseits Zellen abzugeben, die zu dem zweischichtigen 
Hautsaum führen, wie er sich bei vielen Liliifloren findet (Fig. 47). 


Bei Betrachtung des bunten Saumes am fertigen Blatt könnte 
man zunächst ein erheblich häufigeres Auftreten von tangentialen 
Teilungen in der Epidermis erwarten, als es in den Präparaten zu 
finden ist. Der Befund läßt sich aber leicht dadurch erklären, daß das 
Aufspalten der Epidermis sehr früh erfolgt und die Abkömmlinge der 
Epidermis sich dann weiter vielfach teilen. Deswegen kann das Derma- 
togen auf spätere Teilungsschritte verzichten und trotzdem den an- 
teilmäßig gleichstarken Gewebekomplex bilden, den es durch eine 
spätere, aber häufigere Spaltungstätigkeit ohne Vermehrung der ins 
Mesophyll abgegebenen Zellen erreichen müßte. Ein Blatt, das sich 
etwa 50 u über den Scheitel erhebt, weist demnach schon das 
gleiche Verhältnis der verschiedenartigen Gewebeanteile auf wie das 
fertige Blatt. 

Die Panaschüre folgt nicht immer mit geraden Flächen streng 
der Randzone, sondern zeigt besonders auf der Blattoberseite Über- 
gangszonen, in denen die verschiedenen Gewebe sich stark ineinander 
verkeilen können; dem entspricht das mikroskopische Bild der Früh- 
stadien, das vereinzelte Teilungen auch in den dem Rande benach- 
barten Gebieten aufweist. Auch weit außerhalb der Randzone des 
Blattes können Teilungen im Hautgewebe vorkommen; sie erzeugen 
bei der weiteren Entwicklung des Blattes einen Gewebestreifen von 
der Farbe des Randes mitten auf der Spreite. 


6. Funkia undulata albocincta und albocordata. 


Das Verhalten der äußeren Histogenschicht am Vegetationspunkt 
und an der jungen Blattanlage ist bei Funkia dem für Chlorophytum 
ermittelten völlig gleich. Auch hier tritt sofort zu Beginn der Hervor- 
wölbung einer Blattanlage die erste Teilung in der Epidermis ein 
(Fig. 48). Die Abkömmlinge dieser Teilungen bilden an der Spitze 
der jungen Blätter wieder kleine Gewebekuppen (Fig. 49). Auf Quer- 
schnitten sieht man vereinzelte tangentiale Zellwände in der Epidermis 
am Rande älterer Blätter, die meistens in einen zweischichtigen Haut- 
saum auslaufen. Der außerordentlich frühen Abgabe von Mesophyll- 
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zellen aus der Epidermis folgen einzelne spite, fiir den Gesamtaufbau 
des Blattes nicht mehr sehr wichtige Teilungsschritte am Rande. 
Unterschiede im Verhalten der zur Un- 
tersuchung gelangten beiden Formen 
konnten nicht bemerkt werden. 
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48 
Abb. 11, Fig. 48, 49. Funkia undulata, längs. 


7. Dracaena deremensis var. Warneckei und var. Bausei. 


Von Dracaena deremensis sind die beiden randpanaschierten For- 
men Bausei und Warneckei, deren Blätter im Bild wiedergegeben sind 
(Fig. 50), geprüft worden. 

Die Blätter der var. Warneckei zei- 
gen am Rande zunächst einen rein grünen 
Saum, an den sich nach innen zu ein 
schmaler weißer Streifen anschließt. Das 
breite Mittelfeld ist hell- und dunkelgrau- 
grün gestreift. Der anatomische Befund 
zeigt, wie sich am besten am Schema 
(Abb. 13) erläutern läßt, daß das grüne 
Randgewebe direkt an die in ihren 
SchlieBzellen überall Chlorophyll! führende 
Epidermis anschließt. Die dann folgende 
chlorophyllfreie Schicht kann etwas in 
den grünen Rand hineingreifen, und dies 
ist, sofern es unterhalb der Epidermis 
geschieht, an der graugrünen Farbe des 
Randes makroskopisch erkennbar. Das 

50 farbiose Gewebe schließt vollständig mit 

Abb. 12, Fig. 50. Dracaena dere . mindestens einer Zellage den wieder grü- 

Rs pal "net Gee nen Gewebekern ein, der somit niemals 

mit der Epidermis in unmittelbare Verbin- 

dung tritt. Das griine Mittelfeld zeigt daher immer graugriine Farbe; 

Keile farblosen Gewebes können hineinragen, sie schneiden aber 
niemals grünes Gewebe völlig ab. 
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Nach RENNER (1942, S. 372) legt der Aufbau des Blattes die Ver- 
mutung nahe, daß es sich bei den beiden Varietäten um ,,Mesochimären 
mit grünem Ekto- und Endosoma und farblosem Mesosoma“ handele. 
Wenn diese Deutung richtig ist, muß die Sproßachse unter der Epi- 
dermis farbloses und in größerer Tiefe grünes Gewebe enthalten. Das 
ist auch wirklich der Fall, wie unten zu schildern sein wird. 

Bei der var. Warneckei läge also ein geschichteter Vegetationskegel 
vor,. von dem mindestens die drei äußeren Lagen am Blattaufbau 
beteiligt wären. Die erste Schicht hat chlorophyllführende Plastiden, 
die zweite ist chlorophyllfrei, und die dritte Tunicaschicht samt dem 
Corpus ist wieder grün. Für die Entwicklungsgeschichte des Blattes 



























































52 
Abb. 13, Fig. 51. Dracaena deremensis var. Warneckei. Fig. 52. Dracaena deremensis var. 
Bausei, schematische Blattquerschnitte. 


muß demnach gefordert werden, daß mindestens drei Tunicaschichten 
in die junge Blattanlage eintreten, und außerdem muß in der Rand- 
zone ein tangentiales Aufspalten sowohl der ersten als auch der zweiten 
Zellage zu erkennen sein. 

Die Entwicklung des Blattes geht folgendermaßen vor sich: Bei 
Herausbildung einer jungen Blattanlage teilt sich die Epidermis recht 
lebhaft antiklin. Aber schon wenn die Blatisnlage sich vorzuwölben 
beginnt, sind perikline Zellwände in der Epidermis sehr häufig zu 
finden (Fig. 53 und 54). Auch die subey,idermal« Lage, die glatt um 
den Vegetationspunkt herumläuft, erfährt hier eine tangentiale Auf- 
teilung. An etwas älteren Blattanlagen ist häufig noch der Zusammen- 
hang der epidermalen Spaltungsprodukte zu erkennen. Die Fig. 55 
und 56 zeigen deutliche Kuppenbildungen an den Blattspitzen. Auf 
das eigenartige Verhalten der Blattspitzen, die sich etwas über den 
Vegetationspunkt neigen, soll weiter unten noch näher eingegangen 
werden. Die Epidermisabkömmlinge sind als solche nur eine gewisse 
Zeit lang zu erkennen, sie werden augenscheinlich bald dem Mesophyll 
angeglichen. Da die Kuppen älterer Blätter kaum größeren Umfang 
haben als die erheblich jüngeren, müssen wir annehmen, daß im Blatt 
bald eine größere Zahl Zellen epidermaler Herkunft vorhanden ist, 
als sich deutlich unterscheiden läßt. Die Spaltungstätigkeit dauert 
längere Zeit hindurch an, sie ist noch an den ältesten, bis zu 1,5 mm 
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langen Blättern im Längsschnitt zu finden gewesen. Auf den medianen 
Längsschnitten sind diese periklinalen Aufteilungen wieder ausschließ- 
lich an der Blattspitze anzutreffen. | 

In den Querschnittserien sind die jüngsten, noch höckerförmigen 
Blätter wegen ihrer stark gewölbten Form einer Untersuchung leider 
nicht zugänglich. Ältere Blätter laufen wieder meist in einen zwei- 
schichtigen, rein epidermalen Hautsaum aus, in dessen Nähe perikline 
Teilungen der Epidermis stets zu finden sind. Da die Epidermiszellen 





Abb. 14, Fig. 53—57. Dr der is. Fig. 53—56. Blattanlagen lings. 
Fig. 57. Alteres Blatt quer. 





im Gegensatz zu ihren an das Mesophyll abgegebenen Tochterzellen 
infolge reger antikliner Teilung schmal und in radialer Richtung un- 
regelmäßig gestreckt erscheinen, ergibt sich für den entwicklungs- 
geschichtlichen Zusammenhang des Gewebes kein klares Bild, sofern 
nicht gerade vollzogene Teilungen vorhanden sind. Laufen dagegen 
die Blattränder in stumpfe Enden aus, wie es an den ersten Blättern 
einer Knospe, also an Niederblättern, vorkommt, dann fallen auch hier 
Gewebekuppen auf, die sichtlich aus der Epidermis herzuleiten sind 
(Fig. 57). 

Auch in einiger Entfernung von der Randzone können tangentiale 
Teilungen in der Epidermis auftreten; sie dürften das Vorkommen 
kleiner Unregelmäßigkeiten erklären. Die Grenze des grünen Blatt- 
randes gegenüber dem weißen Streifen verläuft nämlich niemals 
glatt, es finden sich dort stets Verkeilungen beider Gewebesorten, und 
außerdem können auch über dem farblosen Mesophyll einzelne grüne 
Streifen auftreten. 
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Die zweite Tunicaschicht sollte nach unserer Deutung allein die 
weißen Bezirke des Blattes liefern. Auch sie wird demnach in der 
Randzone aufspalten, um den mehr oder weniger breiten, farblosen 
Streifen zu bilden, der von der Oberseite des Blattes zur Unterseite 
durchgeht. Auf Längsschnitten ist diese Teilung in jungen Blatt- 
anlagen oft recht deutlich (Fig. 53). Schwächere Aufspaltungen können 
mitten auf der Blattfläche stattfinden und die graugrüne Streifung 
des Mittelfeldes hervorrufen. Auf Querschnitten ist das Verhalten 
der zweiten Schicht und weiterer Lagen aus dem oben genannten 
Grunde nicht zu verfolgen; und bei älteren Blättern sind die Lage- 
verhältnisse wegen der möglicherweise vorausgegangenen Spaltungen 
überhaupt nicht mehr klarzulegen. 

Die Fig. 53 läßt deutlich erkennen, daß den beiden vorgewölbten 
und aufgespaltenen Mantelschichten ein Gewebezapfen folgt, der sich 
von der chlorophyllführenden dritten und wahrscheinlich auch von 
der vierten Schicht herleitet. Sicher ist in jedem Fall, daß drei Schich. 
ten des Vegetationspunktes in die Blattanlage eintreten; und damit 
erscheint die Entstehung des grünen Gewebekernes ohne weiteres 
als möglich. 

Wenn man eine gleichmäßige Teilungstätigkeit aller Zellen voraus- 
setzt, dann wird der epidermale Anteil des Blattes hauptsächlich in 
einem sehr jugendlichen Stadium geliefert. Die auch später noch 
nachgewiesenen Teilungen des Dermatogens wirken nur zusätzlich 
und können für das Gesamtblatt nicht mehr viel bedeuten. Ebenso 
scheint schon das junge Blatt den zur Bildung des weißen Streifens 
nötigen Komplex von Zellen aus der subepidermalen Lage zu besitzen. 

Die var. Bausei unterscheidet sich makroskopisch von der var. 
Warneckei zunächst durch den viel breiteren grünen Randstreifen. 
Auch der folgende weiße Streifen nimmt eine erheblich größere Fläche 
ein, und demgegenüber tritt das graugrüne Mittelfeld zurück. Die 
Fig. 51. und 52 stellen die beiden Varietäten in schematischen Blatt- 
querschnitten einander gegenüber. Am mikroskopischen Bild ist 
wesentlich, daß in der Mitte der Blattfläche bei var. Bausei zwei farb- 
lose Zellschichten zwischen der Epidermis und dem grünen Kern liegen, 
nicht eine einzige wie bei var. Warneckei, aber doch nie mehr als zwei. 
Daß die zweite Tunicaschicht sich bei der var. Bausei nur am Blatt- 
rand ausgiebig aufteilt, dagegen auf der Blattfläche in jeder Zelle nur 
eine einzige perikline Teilung ausführt, ist unwahrscheinlich. Viel 
eher ist es anzunehmen, daß die dritte Schicht der Tunica wie die 
zweite farblos ist, und daß der hier dünne grüne mittlere Gewebe- 
komplex aus der vierten Schicht stammt. Das Eintreten von vier 
Schichten in die Blattanlage ist tatsächlich mehrmals deutlich geworden 
(Fig. 54). Doch wurde auch die Beteiligung von nur drei Schichten 
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beobachtet, und damit stimmt das Vorkommen von Blättern überein, 
denen der grüne Gewebestreif im weißen Mittelfeld fehlt; solche Blätter 
treten besonders an schwachen Trieben der var. Bausei regelmäßig 
auf. Die Übereinstimmung zwischen der fertigen Gestalt und dem ent- 
wicklungsgeschichtlichen Befund ist also vollkommen. 

Die Entstehung der var. Bausei aus der var. Warneckei ist 
wiederholt beobachtet. Sie kommt wohl dadurch zustande, daß 
eine Zelle der zweiten Tunicaschicht sich schon im Vegetations- 
punkt periklinal teilt. Die Rückkehr von der Gestaltung der var. 
Bausei zu der der var. Warneckei scheint nicht vorzukommen und 
wäre auch schwerer zu ver- 
stehen. 


i | | | Rein grüne Triebe, wie sie 
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| gelegentlich an den bunten 


Formen der Dracaena dere- 
- mensis auftreten, kommen 

Abb. 15, Fig. 58. Dr der var. RT 
Bausei, Rinde im schematischen Querschnitt. augenscheinlich durch Ab- 
streifen der äußeren Tunica- 
schichten am Vegetationspunkt zustande. Ein solcher Trieb an 
der var. Bausei erschien mit rein grünen Blättern und hatte an der 
Achse noch farblose Epidermis und farblose Subepidermale; hier 
war also zunächst nur das grüne Dermatogen abgestoßen. Bei den rein 
grünen Blättern scheinen weniger Epidermisabkömmlinge dem Mesophyll 
zugeteilt zu werden, denn deutliche Kuppen wurden hier nicht beob- 
achtet. Nach Bupess Mitteilung ist Anteilnahme der Epidermis an der 
Bildung des Randmesophylls bei Monokotylen etwas Gewöhnliches. 
In der Epidermis des Stengels kommen perikline Teilungen nicht 
vor, und dementsprechend ist der Stengel auch nie dunkelgrün 
gestreift. Dagegen scheint die Aufspaltung der Subepidermalen 
später sehr rege zu sein, denn bei beiden Varietäten sind fast immer 
mehr als eine bzw. zwei farblose Zellagen zu finden, die deutlich über 
dem grünen Herzen gelagert sind. Wie das Schema (Fig. 58) zeigt, 
ist die Dicke der farblosen Zone sehr ungleich, und die Rinde sieht 
daher unregelmäßig graugrün gesprenkelt aus. Die Heterogenität der 
Gewebeschichten unterrichtet uns erst darüber, wie wechselnd der 
Anteil der einzelnen Histogene am Aufbau der Sproßachse ist. Bei 
einer rein grünen Form werden wir nie sicheren Aufschluß über diese 

Zusammenhänge gewinnen können. 





8. Sanseviera zeylanica var. Laurentii und var. Craigii. 


Die viel kultivierte var. Laurentii ist weißrandig, ihre Blätter sind 
so derb wie die der ganz grünen Form. Die seltenere var. Craigii ist | 
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zarter, ihr Bau entspricht dem der Dracaena deremensis, und nach der 
Zeichnung steht sie zwischen der var. Warneckei und der var. Bausei. 
Ein Schema der beiden Formen gibt Abb. 16. Der Blattaufbau läßt 
nach unseren Erfahrungen an anderen Objekten ohne weiteres auf den 
entwicklungsgeschichtlichen Ablauf schließen. Die var. Laurentii ist 
eine Chimäre vom status albocinctus. Und in der var. Craigii liegt 
eine Mesochimire mit schwach spaltender griiner Oberhaut, farbloser 
Subepidermis und wieder griinem Gewebekern vor. Perikline Teilungen 
in der Epidermis junger Blattanlagen sind bestätigt worden. 


CCT 
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59 
Abb. 16, Fig. 59. Sanseviera zeylanica var. Laurentii und Fig. 60 var. Craigii, Blatter im 
schematischen Querschnitt. 






















































































































































































9. Iris fimbriata var. variegata. 


Auch von Iris gibt es Formen mit weißrandigen Blättern. Bei der 
besonderen Gestaltung des Jris-Blattes bedeutet die Weißrandigkeit 
etwas ganz anderes als bei den Liliaceen, denn die beiden Kanten des 
Schwertfortsatzes entsprechen nach ihrer Lage ja nicht den Rändern 
des Blattes etwa von Chlorophytum. Wie zu erwarten, folgt die Ent- 
wicklung einem ganz anderen Gesetz. Die untersuchte Form stellt 
einen status albotunicatus, nicht albocinctus dar: eine farblose sub- 
epidermale Zone, die auf der Fläche des Schwertes einschichtig ist, 
an den Kanten viele Schichten hat und oft mehr als die Hälfte des 
Blattes einnimmt, überzieht den grünen Gewebekern ringsum. 


In die Blattanlage treten sicher drei Schichten des Vegetations- 
punktes ein. Reiche perikline Aufspaltungen wurden nur für die 
subepidermalen Lagen nachgewiesen, die Epidermis verläuft an 
Blättern in allen Altersstadien völlig ungeteilt. Die außerordentlich 
lebhafte perikline Aufteilung der ersten Subepidermalen vermag wohl 
das gesamte Mesophyll der farblosen Blatteile zu liefern. Auf Quer- 
schnitten zeigt sich, daß diese Teilungen noch recht lange anhalten. 
Der grüne Anteil des Mesophylls geht dann aus der dritten Zellage 
des Vegetationspunktes hervor, die wahrscheinlich schon dem Corpus 
angehört. 

Ein zweischichtiger Randsaum wie bei Chlorophytum wird auch 
an den eigentlichen Rändern des basalen, reitenden Blatteiles nicht 
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gebildet. Das hängt sicher damit zusammen, daß die Epidermis keine 
Neigung zu perikliner Teilung hat. 


10. Zur Entstehung der Vorläuferspitze. 

Das Blatt von Dracaena deremensis var. Bausei besitzt eine wohl- 
entwickelte, scharf abgesetzte 11}, cm lange Vorläuferspitze, an der 
die weiße Farbe auffällt (Abb. 17); sie besteht nämlich aus ganz farb- 
losem Binnengewebe, das von einer Epidermis mit chlorophyllhaltigen 
Schließzellen überzogen ist, ihr Meso- 
phyll geht also aus der zweiten und drit- 
ten Schicht des Vegetationspunktes her- 
vor, nach der früher gegebenen Deutung 
des anatomischen und entwicklungs- 
geschichtlichen Befundes. Der grüne, 
aus der vierten Schicht (oder weiteren 
Schichten) entstehende Kern tritt hier 
niemals in den unifazialen Apex der 
Blattspreite ein, sondern endet bereits 
mehrals 1 cm unterhalb. Dasgrüne Meso- 
phyll findet, makroskopisch gesehen, 
4 seinen Abschluß dort, wo die Vorläufer- 

61 spitze sich nach unten zur Blattspreite 

SE en öffnet; ja, der grüne Rand bildet sogar 

eine zweite Spitze aus, die sich von ihrer 

Ansatzstelle ligulaartig achsenwärts richtet (Abb. 17). Diese grüne 

Spitze ist nicht radiär gestaltet und schließt sich in dieser Hinsicht 
an die Symmetrie der eigentlichen Blattspreite an. 

Nach dem fertigen Zustand ist die Entscheidung nicht leicht, 
ob der grüne oder der weiße Anteil der gegliederten Blattspitze den 
eigentlichen Scheitel darstellt, oder anders gesagt, welcher der beiden 
Teile als akzessorischer Auswuchs zu verstehen ist. Sichere Antwort 
auf diese Frage gibt die Entwicklungsgeschichte. 





Fürs erste müssen wir wissen, wie die Entwicklung eines Blattes 
ohne Vorläuferspitze vor sich geht. Als Beispiel wurde Tradescantia 
albiflora gewählt. Die Blattanlage wölbt sich unter stetiger Verände- 
rung ihres Umrisses über den Vegetationspunkt (Fig. 62—64), und 
darüber, was als Blattspitze zu verstehen ist, braucht kein Wort ver- 
loren zu werden. 

Bei Dracaena deremensis var. Bausei und den weiter untersuchten 
Objekten sehen die jüngsten Stadien des Blattes nicht anders aus als 
bei Tradescantia. Aus der ersten, höckerartigen Vorwölbung der 
Blattanlage heraus neigt sich das Blatt gegen den Vegetationspunkt 
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hin (Fig. 65 und 66). Die eine Zeitlang waagerecht gelagerte Spitze 
soll entsprechend der Bezeichnung, die GoEBEL (1884, S. 289) für das 
Blatt von Iris verwandte, ,,urspriinglicher, primärer Scheitel‘ benannt 
werden. Schließlich greift die primäre Spitze über den ganzen Vegeta- 
tionskegel mit den jüngeren Blättern und neigt sich sogar ein wenig 
abwärts. Währenddessen hat aber auf der abaxialen Seite starkes 
Wachstum eingesetzt, das zur Bildung eines „neuen Scheitels“ 


Ei Ad 
A [ Ps 


Abb. 18. Eto längs geschnitten. Fig. 62—64. Tradescantia albiflora, 

Blattentwicklung, 35mal. Fig. 65 u. 66. Dracaena deremensis, Entwicklung der Vor- 

läuferspitze, 35mal. Fig. 67—70. Chlorophytum comosum, Entwicklung der Vorläufer- 

spitze, 40mal. Fig. 71. Iris fimbriata var. variegata, Entstehung des Schwertfortsatzes, 
35mal. 


(GOEBEL) führt (Fig. 66). Dieses Wachstum nimmt weiterhin an 
Intensität zu, so daß das Aussehen des jungen Blattes in erster Linie 
von diesem aufwärtsragenden Zapfen, d.h. von der Vorläuferspitze, 
bestimmt wird. 


Der Anteil der Vorläuferspitze an der Gesamtlänge junger und 
ausgewachsener Blätter ist aus Tabelle 1 ersichtlich. 


Die Größenzunahme der Vorläuferspitze verläuft dem Wachstum 
des Gesamtblattes nicht streng parallel, Schwankungen kommen in 
gewissen Grenzen vor. Beachtlich erscheint einmal, daß bei einer 
Blattlänge von etwa 1 mm die Länge der Vorläuferspitze nur unwesent- 
lich hinter jener zurückbleibt, und zum anderen, daß sie bereits ihre 
endgültige Länge erreicht haben kann, wenn das ganze Blatt 1—2 cm 
lang geworden ist. 


Für einen Zustand, der auf den ersten Blick nicht ganz eindeutig 
ist, etwa den in Fig. 66 dargestellten, gibt doch das histologische Bild 

















24 





CHARLOTTE THIELKE: 


klaren Aufschluß. Der eigentliche, primäre Scheitel liegt dort, wo die 
Epidermis durch perikline Wände zur Kuppe aufgespalten ist, denn 
daß diese Teilungen die Spitzen der ganz jungen Blattanlagen kenn- 


zeichnen, wissen wir. Die Wöl- 
bung mit streng ungeteilter Epi- 











Dracaena deremensis var. Bausei. dermis kommt gegenüber dem 
Gesamt- Primäre, Verhalten von Tradescantia erst 
länge grüne Spitze M = 
tins ge als zweite Zone geförderten 
Wachstums, alssekundärerSchei- 
108,0 5,5 ù tel hinzu. 
1 = se In frühen Entwicklungszu- 
28,0 6,5 3,0 ständen .des Blattes unterschei- 
16,0 7,5 3.0 den sich die Varietäten Bausei 
12,0 6,0 1,7 À 
10.0 8.0 15 und Warneckei der Dracaena 
4,4 1,4 deremensis gar nicht. Erst später 
2. ne tritt eine Differenz auf, die mit 
12 07 der verschiedenen Ausgiebigkeit 
0,8 0,7 der Epidermisteilung zusammen- 


hängt: bei var. Warneckei bleibt 


der primäre Scheitel viel schwächer als bei var. Bausei, so daß 
sich die ganz grüne primäre Spitze am erwachsenen Blatt nur als 
schwacher Saum abhebt, die Vorläuferspitze aber erscheint grün, 


Tabelle 2. 
Chlorophytum elatum. 





Gesamt- 


länge 
mm 








143,0 
101,5 
82,0 
46,0 
38,0 
26,0 
7,0 
1,0 


s mu» 
D © Où =1 How 


D 


“ ” 


© wwe be 


“ 


weil ihr Gewebe zu einem großen Teil aus der 
dritten, hier schon grünen Schicht des Vege- 
tationspunktes hervorgeht. 

Wie die Verhältnisse bei Chlorophytum 
comosum liegen, ist aus Fig. 67—70 ersicht- 
lich. Auch hier kommt es zur. Ausbildung 
einer primären Spitze, und auf der Außen- 
seite der Blattanlage erscheint ein sekun- 
därer Auswuchs, der zur späteren Vorläufer- 
spitze wird. Am jungen Blatt ist der Längen- 
anteil der Vorläuferspitze ebenfalls beträcht- 
lich (Tabelle 2), später ist das Organ weit 
schwächer und hinfälliger als bei Dracaena. 


Bei Funkia tritt am fertigen Blatt die Vorläuferspitze kaum in 
Erscheinung. Dementsprechend ist der sekundäre Scheitel in der Jugend 


nur angedeutet. 


Auffällig ist weiterhin, daß auch bei einer Form, die die Vorläufer- 
spitze so mächtig entwickelt hat wie Ornithogalum caudatum, wieder 
am jungen Blatt zuerst die primäre Spitze auftritt, die später den 
mächtigen dorsalen Auswuchs bekommt, der fast das gesamie fertige 


Blatt darstellen kann. Namentlich an jüngeren Scheiteln treten, 
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wie es auch Trout beschreibt, Blätter von vollständig unifazialem 
Bau auf, die eine Länge von 20 cm erreichen können. 

Von Interesse wird es sein, zu erfahren, ob das extrem unifaziale 
Blatt von Sanseviera cylindrica einer Vorläuferspitze entspricht. 

Schließlich sei die schon von GOEBEL untersuchte Entstehung des 
Schwertblattes von Iris verglichen (S. 1184), das aus einem kielförmigen 
Auswuchs auf der Außenseite der Blattanlage hervorgeht. GOEBEL 
deutet diesen Auswuchs als neuen Scheitel, der allein das schwert- 
förmige Oberblatt hervorbringt, während die eigentliche Blattspitze 
mit der Vereinigungsstelle der Unterblattränder identisch sein soll. 
Fig. 71 zeigt noch einmal mehrere Blattanlagen in aufeinanderfolgenden 
Stadien. TROLL nennt (1932, S. 172) die Entwicklungsgeschichte des 
Blattes ‚‚nicht recht verständlich‘ und schreibt später (1939, S. 1184): 
„Sie (die Blattanlagen) sind also nicht von vornherein in eine den 
Vegetationspunkt überdachende Stellung aufgekrümmt, vielmehr liegt 
ihre Spitze seitlich.‘ Das trifft auf das jüngste von ihm beobachtete 
Stadium wohl zu (S. 1184, Abb. 959, I, Blatt B,). Nach unserer 
Erfahrung ist aber in noch jüngerem Zustand die von der Auffassung 
GOEBELs her zu stellende Forderung erfüllt: die Blattanlage biegt sich 
wie in anderen Fällen zuerst über den Vegetationskegel und erfährt 
erst nachträglich, wenn auch recht früh, die charakteristische Umfor- 
mung. Die entwicklungsgeschichtliche Untersuchung gibt also GOEBEL 
Recht, der den Schwertfortsatz aus einer zweiten Spitze (TROLL sagt: 
aus einem sekundären Scheitel) hervorgehen läßt. Wenn Troy 
(S. 1184) den Kiel als unifaziales Flachblatt bezeichnet, also die Über- 
einstimmung des Kiels mit der ebenfalls unifazialen Vorläuferspitze 
hervorhebt, so können wir jetzt sagen, daß die beiden Organe auch in 
ihrer Entwicklungsweise übereinstinnmen. Ob freilich die Vorläufer- 
spitzen aller Monokotylen dem Verhalten der untersuchten Liliifloren 
folgen, bleibt zu untersuchen. 


11. Rückblick. 


Vergleichen wir die untersuchten Objekte miteinander, so zeigt 
sich, daß die Monokotylenblätter mit der periklinen Aufspaltung des 
Dermatogens viel früher beginnen und viel früher damit aufhören als 
die Dikotylen. Die Menge des gesamten aus der ersten Tunicaschicht 
stammenden Mesophylls wird in beiden Fällen vorzugsweise durch die 
Teilungstätigkeit der schon aus dem Hautgewebe abgeschobenen 
Zellen bedingt sein, weniger durch die der Epidermis selber. Gewisse 
Unterschiede finden sich auch noch bei den Dikotylen. 

Filipendula und Pelargonium formen die Epidermiszellen lang- 
samer zu Mesophyllzellen um als Sambucus; das drückt sich darin 
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aus, daß abgesetzte Kuppen aus mit der Epidermis genetisch zusammen- 
gehörigen Randzellen dort häufig sind und hier fehlen. Die farb- 
lose Epidermis von Sambucus ist imstande, Blatteile und auch ganze 
Blätter zu bilden, die in ihrer Form nicht von der normalen abweichen, 
während die grüne Epidermis von Pelargonium ziemlich gestörte Blatt- 
spreiten erzeugt. 

Für die Beantwortung der Frage, wie die Eigenschaft des Derma- 
togens, sich in perikliner Richtung aufzuteilen, verursacht sein mag, 
haben wir noch wenig Unterlagen. Man möchte zunächst an eine 
streng genische Bedingtheit denken, ohne modifizierenden Einfluß 
der umgebenden Gewebe. Aber bei Pelargonium Freak of Nature 
belehrt uns die Erfahrung eines anderen: die grüne Epidermis spaltet 
sich nur dann, wenn sie von farblosem Gewebe unterlagert ist. Es 
wäre deshalbzu prüfen, ob grüne Epidermen auch von anderen Sippen, 
wenn man sie über das farblose Gewebe von Freak of Nature legt, zur 
Spaltung gereizt werden oder nicht. 

Man könnte meinen, daß bei Dracaena deremensis eine ähnliche 
Abhängigkeit vorliegt. Wo unter der grünen Epidermis zwei farblose 
Schichten liegen, ist die Teilungstätigkeit reger als dort, wo nur eine 
einzige farblose Schicht vorkommt, und hier wieder intensiver als am 
rein grünen Blatt. 


II. Physiologischer Anhang. 


1. Transpiration. 


Die physiologischen Leistungen der verschiedenartigen Gewebe- 
anteile weiBbunter Blatter sind von mehreren Seiten her eingehend 
untersucht worden. Die Unterschiede in der stomataren Transpiration 
hatte KÜMMLER (1922, S. 610) mit der Kobaltmethode nach STAHL 
recht anschaulich demonstriert. Sie können für die hier untersuchten 
‘Pflanzen in gleicher Weise bestätigt werden. 

Bei haplo- und diplochlamydischen Periklinalchimären richtet sich 
der Rötungsgrad des auf die Blattunterseite gebrachten Kobalt- 
papiers stets nach der Beschaffenheit des Mesophylls, auch dann, 
wenn es aus der Oberhaut durch Spaltung abgeleitet ist (Sambucus 
nigra, status albocinctus; Pelargonium Freak of Nature, status albo- 
cordatus). Die stärkere Transpiration über grünem Mesophyll konnte 
für alle Objekte deutlich gemacht werden. 

Sehr instruktiv läßt sich der Transpirationsstrom mit fluoreszieren- 
den Farbstoffen nach der von STRUGGER (1940, S. 101) entwickelten 
Methode im ultravioletten Licht für makroskopische Betrachtung 
darstellen. Als geeignetes Objekt erwies sich hier vor allem das relativ 
stark transpirierende albotunicate Acer negundo. Es wurden Blätter, 
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an denen ganz farblose Fiedern auftraten, in Berberinsulfat (1:100 in 
Aqua dest. gelöst) gestellt. Bereits nach wenigen Minuten war der 
Transpirationsstrom zu verfolgen. Der faszikulare Anstieg begann 
zunächst in den Teilblättern, die grüne Bezirke aufwiesen, und dort 
war auch bald die Ausbreitung des Farbstoffes im Gewebe zu erkennen. 
Eine mikroskopische Prüfung der kutikularen Transpiration erfolgte 
hierbei nicht. In den farblosen Blättchen wurde das Berberinsulfat 
erst erheblich später sichtbar. 

Um die relative Geschwindigkeit des Transpirationsstromes für 
die bunten und die farblosen Blätter zu bestimmen, wurde der Anstieg 
des Berberinsulfates in einer größeren Zahl von Blättern verfolgt. 
Es wurden im ganzen 36 Paare von je einem bunten und einem weißen 
Blatt zusammengestellt, deren Blattflächen ungefähr miteinander 
zur Deckung gebracht werden konnten, und die einander in bezug auf 
Länge und Durchmesser des Blattstieles möglichst ähnlich waren. 
Die beiden Blätter jedes Paares befanden sich im Versuch unter 
gleichen äußeren Bedingungen, und so wurde die Zeit gemessen, die 
der Farbstoff brauchte, um in den Hauptnerven die Mitte der endstän- 
digen Fieder zu erreichen. Für die bunten Blätter betrug sie im Mittel 
21 Min., für die farblosen 45 Min. Da reingrüne Zweige an dem Bäum- 
chen des Jenaer Botanischen Gartens nicht auftraten, mußte von einer 
Prüfung solcher Blätter abgesehen werden. Die reingrüne, typische 
Form des Acer negundo ließ wegen der viel kräftiger ausgebildeten 
Blätter keinen Vergleich zu. 


2. Regeneration. 


Interessant schien die Frage, wieweit das chlorophyllfreie Gewebe 
zur Regeneration befähigt wäre. Bei Sanseviera zeylanica werden im 
allgemeinen zur Vermehrung Rhizomstecklinge verwendet, aber auch 
die Blätter vermögen sich gut zu bewurzeln. Bei der weißrandigen 
Sanseviera zeylanica var. Laurentii können bunte Pflänzchen nur aus 
Rhizomstecklingen gezogen werden, Blattstecklinge bringen stets rein 
grüne Pflanzen hervor, die in ihren Schließzellen große, chlorophyll- 
reiche Plastiden führen; danach nimmt die farblose Blattepidermis 
an der Bildung eines neuen Vegetationspunktes nicht teil. 

Es wurden nun Blätter mit möglichst breiten farblosen Randstreifen 
ausgewählt, deren Basis bis zu einer Höhe von etwa 5 cm von allem 
grünen Gewebe derart befreit wurde, wie es auf Fig. 72 zu sehen ist. 
Die so präparierten Stecklinge kamen, auf den isolierten weißen Blatt- 
rändern gleichsam wie auf Stelzen stehend, in mit Sand gefüllte 
Schalen. Kontrollen mit ebenso breit herausgeschnittenen grünen 
Blatträndern wurden beigefügt. Diese Kultur in Sandschalen erwies 
sich sehr bald als nicht geeignet. Die durchschnittlich nur 1 cm breiten 
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Ränder begannen zu faulen und Pilzbefall trat auf. Ein Versuch 
mit Knopscher Nährlösung blieb dagegen frei von diesen Mängeln. 
Die Blattstücke wurden mit Korken derart über den Kulturgefäßen 
befestigt, daB die Blattränder etwa 2 cm tief in die Nährlösung ein- 
tauchten. Nach 4 Wochen waren alle Blattstücke, deren heraus- 
geschnittene Ränder grünes Gewebe trugen, bewurzelt. Auch das 
über der Nährlösung in feuchter Atmosphäre 
hängende grüne Gewebe hatte vielfach Wur- 
zeln bekommen. An den Stecklingen mit 
farblosen Blatträndern konnte weder zu die- 
ser Zeit noch mehrere Monate später Bewur- 
zelung festgestellt werden. Aber wie sich 
in den ersten von Prof. RENNER ausgeführ- 
ten Versuchen ergeben hatte, genügt der 
schmalste grüne Gewebestreif neben dem 
farblosen Rand, um Regeneration möglich 
zu machen. 

Der nächste Versuch wurde in gleicher 
Weise angeordnet, nur erhielt ein Teil der 
Stecklinge mit farblosem Rand einen Auf- 
strich von Wuchsstoffpaste (0,1% Indolyl- 
essigsäure in Lanolin). Die Paste wurde so- 
wohl auf die frische Schnittfläche als auch 
auf die unverletzte Oberfläche der Blatt- 
ränder gegeben. Jetzttratnach 3—4 Wochen 
an 10 von den 12 mit Wuchsstoffpaste 

72 bestrichenen Stecklingen Bewurzelung auf; 

AU: Pt cet Ba cen in 4 Fallen kam es nach 8 Wochen sogar zur 
aus dem farblosen Blattrand Bildung von völlig farblosen Sproßknospen 
pre ech Baten ties (Fig. 72). Die Wurzelbildung an den griinen 
mit Wuchsstoffpaste. unbehandelten Blatträndern blieb etwas 
hinter der eben beschriebenen zuriick. An 

Blattstiicken mit farblosen Rändern ohne Wuchsstoffpaste wurden 
niemals Wurzeln beobachtet. Neue Stecklinge, diein gleicher Weise her- 
gerichtet und behandelt, aber invers aufgestellt wurden, brachten weder 
an den grünen nochan den farblosen Blatträndern, weder mit noch ohne 
Wuchsstoffbehandlung Wurzeln hervor. Die Wuchsstoffe wandern also 
streng polar in der Längsrichtung von oben nach unten, und sie bleiben 
im grünen Bezirk, ohne in den farblosen überzudiffundieren, benützen 
also vermutlich die Gefäßbündel als Wanderweg (vgl. BüNNING, S. 70). 





3. Wirkung von Licht und Temperatur auf die Panaschierung. 
In bezug auf die Abhängigkeit der Musterbildung panaschierter 
Blätter von Licht und Temperatur hat HEINRICHER (1917, S. 40) 
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überraschende Befunde an Tradescantia fluminensis Vell. var. albo- 
striata mitgeteilt, die der Nachprüfung bedürftig schienen. Unsere 
Versuche mit Tradescantia albiflora var. albovittata wurden in ganz 
ähnlicher Weise wie bei HEINRICHER durchgeführt. Töpfe mit mög- 
lichst gleichartig panaschierten Stecklingen wurden verschiedenen 
Bedingungen ausgesetzt. Ein Teil erhielt im Warmhaus einen Platz in 
günstigem Licht, ein Teil kam unter die Tablette ins Dämmer. Andere 
Pflanzen wurden auf ebensolche Plätze im Kalthaus verteilt. Der 
nach 6 Monaten vorgenommene Vergleich zeigte, daß ein Rückgang 
bzw. eine Zunahme der Panaschierung im Sinne HEINRICHERs in 
keinem Fall erzielt worden war. Starke Verminderung der Wachstums- 
intensität trat bei den im Kalthaus kultivierten Stecklingen ein; unter 
Einwirkung der niedrigeren Temperatur entstanden sichtlich kleinere 
Blattspreiten, und die Zahl der seit Versuchsbeginn erzeugten Blätter 
blieb bei diesen Pflanzen erheblich hinter der Zahl bei den Kontrollen 
zurück. Das häufigere Auftreten reingrüner Seitensprosse fiel bei 
den Töpfen der schattigen Standorte des Warm- wie des Kalthauses 
besonders auf. Die dunkel und warm stehenden Pflanzen bekamen 
merklich größere Blattspreiten. Außerdem erhielten die sonst rein 
weißen Blätter und Blatteile im schwachen Licht ein blaß grünliches 
Aussehen, wie das von anderen Objekten bekannt ist. 


Für unsere Betrachtung bleibt von diesen Ergebnissen die Erschei- 
nung des Vergrünens der albicaten Anteile der Pflanzen in schwacher 
Beleuchtung zu diskutieren. 

Auch bei Boxsteor (1931, 1. Bd.) ist von einem Vergrünen der 
Pflanzen an schattigem Standort und bei guter Nahrungszufuhr die 
Rede. Stärkere Buntheit läßt “ich durch geeignete Behandlung wieder 
hervorrufen: „Man pflanze in sandgemischte Erde und stellt hell. 
Grüne Zweige werden rechtzeitig entfernt, die neu erscheinenden 
Triebe werden in der Regel wieder bunt.“ 

HEINRICHER beschreibt ein allmähliches Verschwinden der weißen 
Streifen in den Blättern, sobald die Pflanze in ungünstige Licht- 
verhältnisse versetzt wird. Er deutet diesen Vorgang folgendermaßen: 
Durch das mangelnde Assimilationsvermögen ist das albicate Gewebe 
auf die Zufuhr von Assimilaten aus den grünen Geweben angewiesen. 
Wenn diese Zufuhr unter schlechten Bedingungen abnimmt, dann 
macht sich dieser Mangel zuerst bei den blassen Anteilen bemerkbar; 
sie bleiben im Flächenwachstum zurück und erliegen der Konkurrenz 
der chlorophyllhaltigen Zellen, die sie mehr und mehr verdrängen 
und schließlich zum Verschwinden bringen. Bei Rückführung der 
vergrünten Pflanzen in helleres Licht kann der Vorgang rückgängig 
gemacht werden, d.h. die weißen Streifen nehmen wieder an Breite 
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zu, wenn nicht bereits am Vegetationspunkt alle farblosen Zellen 
ausgemerzt waren. 

Die weißbunten Tradescantien sind sektorial panaschiert, d.h. 
ihre Sproßachse setzt sich aus mehr oder weniger zahlreichen und 
dementsprechend wechselnd breiten Gewebesektoren mit verschieden- 
artigen Plastiden zusammen. Blätter und Seitensprosse bekommen 
das Aussehen mit, das die Hauptachse in dem Bezirk zeigt, dem sie 
entspringen. Selbstverständlich bleibt das Verhältnis der einzelnen 
Sektoren zueinander keineswegs streng konstant, sie können bei 
weiterer Entwicklung nach oben zt: spitzer werden oder an Breite 
gewinnen und auch aufspalten, sich ineinander verkeilen und sich 
gegeneinander verschieben. Diese Vorgänge lassen sich an den Blättern 
recht einfach ablesen. 

Wenn sich nun aus einem grünen Sektor heraus eine Achsel- 
knospe bildet, dann wird sie beim Auswachsen einen rein grünen 
Sproß hervorbringen, der seinerseits nur grüne Blätter und Seiten- 
triebe erzeugen kann; auf :rtsprechende Weise wird ein weißer Seiten- 
sproß entstehen. Verlauten dagegen eine oder mehrere Sektoren- 
grenzen durch den Vegetationspunkt einer Achselknospe, dann setzen 
sich diese Sektoren auch in den neu gebildeten Organen fort. 

Bei verminderter Lichtintensität entwickeln sich die rein grünen 
Sprosse sichtlich bevorzugt, nicht aber ändert sich an bunten Trieben 
das Verhältnis der verschiedenfarbigen Sektoren zueinander, in dem 
Sinne, daß bei schwacher Beleuchtung die weißen Sektoren schmäler 
würden und sich schließlich ganz verliefen. Die Veränderungen, die 
HEINRICHER an seinen Versuchspflanzen beobachtete, waren vermut- 
lich nur zufällig und hätten sich in jeder anderen Lichtintensität auch 
eingestellt. Von diesen Zufälligkeiten abgesehen, ist es uns in keinem 
Fall möglich gewesen, im Schatten einen Rückgang der Panaschierung 
nach der von HEINRICHER beschriebenen Weise zu erzielen ; ebensowenig 
gelang es, durch starke Belichtung eine Zunahme der farblosen Gewebe- 
anteile hervorzurufen. 

Das albicate Gewebe einer gut belichteten Pflanze, das makro- 
skopisch fast weiß erscheint, führt in den Schließzellen stark grün 
gefärbte Plastiden. Die Plastiden des dreischichtigen Mesophylls 
sind leicht gelb gefärbt und schwach erkennbar. Das gleiche Gewebe 
der dunkel stehenden Tradescantien zeigt außer chlorophyllreichen 
Chromatophoren der Schließzellen in allen Lagen des Mesophylls 
geringe Mengen von Plastiden mit leuchtend hellgrüner Farbe. Stärke 
- war in allen plastidenhaltigen Schichten zu finden. Die von Heın- 
RICHER untersuchte Tradescantia fluminensis soll in den blassen Blatt- 
teilen nur in den Schließzellen Chloroplasten geführt haben; im Meso- 
phyll dagegen wären nicht einmal Leukoplasten nachzuweisen gewesen. 
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Die Fähigkeit der farblosen Gewebepartien, in schwächerem Licht 
Chlorophyll zu bilden, ließ sich auch an einer in gutem Licht stehenden 
Tradescantie zeigen, bei der durch ein zufällig darüberliegendes Blatt 
einer benachbarten Pflanze ein farbloser Sproß partiell verdeckt 
worden war; dieser verdunkelte Teil unterschied sich von dem anderen 
sichtlich durch seine hellgrüne Farbe. Ob diese ergrünten Plastiden 
in nennenswertem Maß zu assimilieren vermögen, ist freilich zweifel- 
haft. Denn bei Unterbindung jeglicher Stoffzufuhr aus den grünen 
Gewebebezirken erwies sich die assimilatorische ( ?) Tätigkeit der blassen 
Blätter nur in den Schließzellen als zur Stärkebildung ausreichend. 
Isolierte blasse Sprosse von einem relativ dunklen Standort vermochten 
nämlich noch nach 2 Tage langer Abtrennung von den bunten Haupt- 
trieben, nur in Leitungswasser stehend, wohl in den Schließzellen 
geringe, aber deutlich nachweisbare Stärkemengen zu erzeugen, dagegen 
nicht im Mesophyll. Reichere Stärkebildung in den Chloroplasten 
der Schließzellen wurde an Kontrollsprossen beobachtet, die in Zucker- 
lösung standen; aber auch hier fehlte jegliche Stärke im Mesophyll. 

Das Vergrünen ursprünglich blasser Gewebe unter Einfluß des 
Lichtmangels konnte in viel stärkerem Maße an der sektorial pana- 
schierten Graminee Stenotaphrum americanum var. variegatum beob- 
achtet werden. Fast gleichartig verhielt sich Oplismenus imbecillis 
var. variegatus. Im Vergleich mit den bunten Tradescantien sind die 
einzelnen Sektoren recht schmal und zahlreich und in ihrer Zusammen- 
setzung höher variabel; zur Ausbildung reingrüner und farbloser 
Sprosse kommt es hier in gleicher Weise. Die Modifikabilität der 
Plastiden in bezug auf Chlorophyllgehalt ging bei beiden Arten so weit, 
daß die Grenzen oft nur mit Mühe zu erkennen waren. Bei Änderung 
der Lichtverhältnisse konnten sie wieder deutlicher erscheinen. Auch 
das Ausbleichen grüner Partien durch stärkere Beleuchtung war 
innerhalb gewisser Grenzen zu erreichen. 


4. Vitalfärbung. 

Orientierende Untersuchungen, die etwaige Unterschiede zwischen - rein 
grünen und albicaten Geweben bei Anwendung von Vitalfarbstoffen zeigen sollten, 
führten zu keinem eindeutigen Ergebnis. Die Versuche sollen fortgesetzt werden, 
wenn das Material wieder zur Verfügung steht. 


Zusammenfassung. 


1. Die geprüfte bunte Sippe von Filipendula ulmaria, mit grünem 
Saum und hellgelber Mitte der Blättchen, ist nach dem entwicklungs- 
geschichtlichen Befund eine Periklinalchimäre des status albocordatus. 
Die periklinalen Teilungen in der Epidermis beginnen verhältnismäßig 
spät und setzen sich noch fort, wenn das Blatt schon weit gegliedert 
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ist. Dasselbe gilt von Pelargonium ‚Freak of Nature‘ sowie von 
Sambucus nigra albocincta. Die meristematischen, aus der Epidermis 
hervorgegangenen Gewebekuppen sind am besten nach Fixierung 
mit Formol-Chromsäure zu erkennen. 

2. Bei Pelargonium ,,Freak of Nature‘ spaltet sich die Epidermis 
nur dann, wenn unter ihr farbloses Gewebe liegt. Die Hautgewebe- 
spaltung unterbleibt nämlich an rein grünen Trieben und ebenso an 
albonucleaten Sprossen, die im Blatt ein kleines helles Feld aus farb- 
losem Binnengewebe besitzen und den größten Teil des Mesophylls 
aus der grünen Subepidermalen erzeugen. Daß die farblose, idio- 
typisch anders beschaffene Epidermis blasser Triebe, die die grüne 
Oberhaut verloren haben, sich nicht periklinal teilt, überrascht viel 
weniger. 

3. Bei den untersuchten Monokotylen: Chlorophytum, Funkia, 
Dracaena erfolgt die Bildung der in bezug auf die Plastidenbeschaffen- 
heit abweichenden Blattrandgewebe aus der Epidermis bereits bei der 
ersten Entstehung der Blattanlage am Vegetationspunkt. So kann 
trotz der geringen Zahl von in der Epidermis zu findenden Periklinal- 
teilungen im Verlauf der weiteren Entwicklung doch eine große Menge 
Mesophyll dermatogenen Ursprungs entstehen. 

4. Dracaena deremensis var. Warneckei ist eine Mesochimäre mit 
grünem, am Rand aufgespaltenem Ektosoma, farblosem, am Vegeta- 
tionspunkt einschichtigem Mesosoma, und grünem, als starker Zapfen 
im Blatt erscheinendem Endosoma. Bei der aus der var. Warneckei 
zuweilen hervorgehenden var. Bausei ist das farblose Mesosoma am 
Vegetationspunkt zweischichtig, deshalb der farblose Gewebeanteil 
am erwachsenen Blatt sehr ausgedehnt, und die vierte, grüne Zell- 
schicht des Vegetationspunktes, vielleicht schon dem Corpus zugehörig, 
tritt als schwacher Streifen oder gar nicht ins Blatt ein. 

5. Die Vorläuferspitze von Dracaena, Chlorophytum, Funkia, Orni- 
thogalum geht aus einem sekundären Blattscheitel hervor wie der 
Schwertfortsatz des Jris-Blattes; die primäre Blattspitze ist an der 
Epidermisspaltung mit Sicherheit zu erkennen. Ein sekundärer Blatt- 
scheitel und damit eine Vorläuferspitze fehlt bei T’radescantia. Bei 
Dracaena deremensis var. Bausei ist die verschiedene Bildungsweise 
von primärer und sekundärer Spitze schon an der Färbung zu erkennen. 

6. Die stärkere Transpiration bunter Blätter über chlorophyll- 
führendem Gewebe wurde durch die Kobaltpapiermethode bestätigt 
und auf fluoreszenzoptischem Wege anschaulich gemacht. 

7. Die farblosen Blattränder der Sanseviera zeylanica var. Laurentii 
sind nicht wie die grünen zur Wurzelbildung befähigt. Durch Behand- 
lung mit Heteroauxinpaste läßt sich auch an ihnen Bewurzelung und 
Sproßbildung hervorrufen. 
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8. Durch Lichtentzug und niedere Temperatur ist bei T'radescantia 
albiflora var. albo-vittata ein Rückgang der Panaschierung nicht zu 
erreichen in dem Sinne, daß die grünen Gewebesektoren auf Kosten 
der weißen an Breite gewinnen, wie HEINRICHER das beobachtet haben 
will. In mangelndem Licht bilden die Plastiden der albicaten Gewebe 
nur etwas mehr Chlorophyll aus. 


Die vorliegenden Untersuchungen wurden im Botanischen Institut der 
Friedrich-Schiller-Universität zu Jena ausgeführt. Herrn Prof. Dr. O. RENNER 
bin ich für die Anregung der Arbeit und für stete Hilfe zu großem Dank 
verpflichtet. 
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A. Einführung. 

Spartina Townsendii GROVES, für welche an der schleswig-holsteini- 
schen Westküste der deutsche Name Reisgras eingeführt worden ist, 
ist als Neuling in der deutschen Flora noch verhältnismäßig wenig 
bekannt. Da dieses Gras an unserer Wattenmeerküste im Rahmen 
der Landgewinnungsarbeiten eingesetzt wurde, ist es nicht nur von 
wissenschaftlichem, sondern auch von praktischem Interesse. In der 
deutschen Literatur ist von KoLUMBE (1931) wenige Jahre nach den 
ersten Anpflanzungen an der schleswig-holsteinischen Küste darauf 
hingewiesen worden. Mittlerweile ist eine geraume Zeit vergangen. 
Das Reisgras spielt nunmehr eine bedeutende Rolle innerhalb der 
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Halophytenvegetation, und es erscheint dringend geboten, darzustellen, 
was es mit dieser Pflanze auf sich hat}. 

Spartina Townsendii hat sich bekanntlich (FouGARD 1894, nach Huskıns 1930) 
als ein „additiver‘‘ Bastard zwischen S. alterniflora 2 und S. stricta 3 heraus- 
gestellt. S. alterniflora ist aus Amerika um 1800 nach England eingeschleppt (und 
auch bei Bayonne gefunden) worden. S. stricta ist in England heimisch. Aus 
beiden ist die neue Form im Gebiete von Southampton hervorgegangen, wo sie von 
H. und J. Groves zuerst 1870 gefunden wurde. [Der reziproke Bastard ist von 
Foucarp (1894) als S. Neyrauti beschrieben worden.] S. Townsendii ist größer 
als die Stammeltern und anscheinend viel lebenskräftiger. Sie verdrängt die 
Stammformen und hat sich in kurzer Zeit an der englischen und an der gegen- 
überliegenden französischen Küste ausgebreitet (OLIVER 1925). Anschließend 
wurde sie von den Holländern zur Förderung der Anschlickung am Sloedamm, 
welcher die Insel Walcheren mit dem Festlande verbindet, und an einigen anderen 
Stellen angepflanzt. Ebenso hat man sie an manchen anderen Stellen der Erde 
künstlich angesiedelt. 

Auch in Deutschland ist das Interesse auf Spartina gelenkt worden, 
und 1927 wurde der Plan gefaßt, das Gras versuchsweise bei unseren 
Landgewinnungsarbeiten einzusetzen. In erster Linie werden dabei 
folgende Annahmen maßgebend gewesen sein: 

1. Spartina begrüne das Watt noch weiter in die Tiefe als der 
einheimische Queller (Salicornia) ; 

2. sie sei eine vieljährige Pflanze, welche das durchwurzelte Sedi- 
ment besser festhalte als der einjährige Queller. 


B. Lage der Spartinabestände an der Westküste. 


Die Karte (Abb. 1) gibt einen Überblick über die gesamten Vorkommen an 
der Westküste. Es sei hier gleich allgemein auf diese Karte hingewiesen, wenn 
es sich im Laufe der Darstellung um Ortsbezeichnungen handelt. 

Die aus England eingeführten Pflanzen wurden zunächst von den beiden 
damaligen Domänen-Rent- und Bauämtern Husum und Meldorf (jetzt Marschen- 
bauämter Husum und Heide), die sich mit der Landgewinnung befassen, ange- 
pflanzt und-betreut. Jährliche Beobachtungen sind in Berichten und in einzelnen 
Aktenvermerken niedergelegt. In diesen Angaben ist festgehalten, was über 
Stückzahl, Verbreitung, Entwicklungstendenz, mutmaßliche Außenumstände 
festgestellt wurde. WRAGE (1930) erwähnt kurz das Aussehen der Pflanzung 
auf der Ostseite von Trischen. 1935, nach Einrichtung der beiden Forschungs- 
stellen in Büsum und Husum, wurden diesen die Versuche mit dem Reisgras 
übertragen. 

In dieser Darstellung wird zuerst eine kurze Zusammenfassung der Befunde 
der Domänenämter gegeben, als Ergänzung zu Tabelle 1, aus der zu ersehen ist, 


1 Die Ausführungen stützen sich auf Untersuchungen, welche ich haupt- 
sächlich von 1937—1939 an der Westküste ausführte. — Daß die Verhältnisse 
in Ostfriesland ganz ähnlich sind, ergab sich bei einer Bereisung der dortigen 
Spartina-Gebiete durch den biologischen Sachbearbeiter der Forschungsstelle 
Westküste Dr. WoHLENBERG vor dem Krieg :. Ein amtlicher Bericht wurde von 
der zuständigen ostfriesischen Dienststelle ebenso wie vom Verf. für die jeweils 
zuständigen Küstengebiete erstattet. — 1947 konnte ich selbst den Zustand 
in Ostfriseland vergleichend betrachten. 
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Schraffierte Flächen = Natürli- 
ches Vorkommen, geschlossene 
Bestände; 

+ Natürliches Vorkommen, Einzel- 
horste; 

@ Versuchspflanzung, bestehend; 

O Versuchspflanzung, eingegangen. 
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Abb. 1. Spartina Townsendii an der Westküste von 
Schleswig-Holstein 1945—1947. 
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an welchen Orten, in welcher Tiefenlage, auf welchem Boden und mit welchem 
zahlenmäßigen Erfolg die Felder angelegt wurden. Danach wird ein Überblick 
über die Pflanzungen der Forschungsstelle gebracht. Die dann folgenden Aus- 
wertungen aller Spartina-Untersuchungen werden auf Grund aller Befunde an 
allen bepflanzten und auf natürlichem Wege besiedelten Standorten gegeben. — 
Leider sind infolge der Kriegsverhältnisse wesentliche zahlenmäßige Belege des 
Verf. verlorengegangen. Da diese noch nicht durch neue Erhebungen ersetzt 
werden konnten, muß in der Darstellung auf viele wünschenswerte zahlenmäßige 
Unterlagen verzichtet werden. 


1. Pflanzfelder der Domänen-Rent- und -Bauämter. 

Im Jahre 1927 wird auf Grund eines Hinweises der Regierung in 
Schleswig vom Ministerium für Landwirtschaft, Domänen und Forsten 
Anweisung gegeben, Versuche mit Spartina anzustellen. Es werden 
eine Reihe von schlickigen Stellen in den Landgewinnungsbezirken — 
zunächst nur für das Arbeitsgebiet Husum — vorgesehen. Im April 
1927 kommen von England erstmalig 12000 Pflanzen an, welche von 
Husum aus verteilt werden. — 1928 werden im April für den Bereich 
des damaligen Domänen-Rent- und -Bauamtes Marne zwei weitere 
Sendungen eingeführt und ausgepflanzt. Auf diese Weise sind innerhalb 
von 2 Jahren an 11 über die ganze Westküste verteilten Stellen Ansatz- 
punkte für diese bisher fremde Pflanze geschaffen worden. , 

Die Tätigkeit der Domänenämter beschränkte sich auf den regel- 
mäßigen Beobachtungsdienst an den Pflanzfeldern und befaßte sich 
neben Angaben über Eingewöhnung, Ausbreitung (Ausläuferbildung) 
und Einfluß der Sedimentart (Schlick und Sand) auch mit dem Verlauf 
der Anschlickung innerhalb der Felder. Das Ergebnis nach Ablauf 
eines Jahres (also einschließlich des Winters) war an den verschiedenen 
Orten verschieden. Alle Felder gingen jedoch zahlenmäßig stark 
zurück, und für manche wurde schon das erste Jahr ausschlaggebend 
für Fortbestand oder Vernichtung. 


2. Versuchspflanzungen der Forschungsstelle Westküste. 

1935 wurden sämtliche mit Spartina zusammenhängenden Unter- 
suchungen der Forschungsstelle Westküste übertragen und zunächst 
vom damaligen alleinigen biologischen Sachbearbeiter, Dr. WOHLEN- 
BERG, ab 1937 vom Verf. durchgeführt. Es galt, die von den Domänen- 
ämtern eingeleiteten Versuche in der Richtung zu erweitern, daß über 
den tatsächlichen Wert von Spartina für die praktische Landgewin- 
nung durch Beantwortung der folgenden Fragen entschieden werden 
konnte: 

1. Kann das Reisgras tief gelegene Wattgebiete wirksam begrünen, 
wie man immer behauptet hat ? 
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2. Welche Außenfaktoren beeinflussen Wachstum und Ausbreitung 
des Reisgrases ? 

3. Ist die biotechnische Überlegenheit des Reisgrases an unserer 
Küste im Vergleich zu der heimischen Wattflora wirklich vorhanden ? 

4. Welche Folgen hat die weitere Ausbreitung für den normalen 
Ablauf der Verlandung und damit für die Durchführung der bisherigen 
Landgewinnungspraxis ? 

Um diese Fragen endgültig bündig beantworten zu können, war es 
notwendig, außer den bereits bestehenden Pflanzfeldern weitere Ver- 
suchsfelder an verschiedenen Orten der Küste anzulegen. Die Wahl 
der neuen Standorte erfolgte nunmehr derart, daß die Rolle der ein- 
zelnen Umweltfaktoren und ihr Zusammenspiel am Verhalten der 
Pflanze selbst geprüft werden sollte. Auf diese Weise war die beste 
Gewähr für eine natürliche und damit objektive Beantwortung der 
wichtigsten Fragen gegeben. 

Die Pflanzen wurden sämtlich aus dem alten Trischener Pflanzfeld 
entnommen, da dieses bei weitem die stärkste Ausbreitung aufweist. 

a) Dockkoog bei Husum. Bei der Eindeichung der Finkhaushallig 
1935 wurden die Reisgraspflanzen aus dem Feld bei Weißknie (zwischen 
Simonsberg und Padelackshallig), dem am besten in diesem Küsten- 
abschnitt gedeihenden, herausgenommen und durch das Marschen- 
bauamt Husum auf Anregung des Herrn Dr. KOLUMBE nördlich vom 
Dockkoog angepflanzt. Das Watt liegt dort ungeschützt von Lah- 
nungen und ist im oberen Abschnitt rein sandig, weiter abwärts weich 
und schlickig bei einer Tiefe von —0,08 bis —1,42m MThw!. Im 
Laufe der Jahre verschwanden immer mehr Pflanzen. Jetzt stehen 
nur noch einige Horste im obersten Bereich unter der Abbruchkante 
des Vorlandes. 

b) Büsum, Perlebucht. 1935 wurde in der ,,Perle‘‘-Bucht nordwest- 
lich von Büsum bei —0,60 bis —0,40 m MThw auf rein sandigem, 
wenig geschütztem Watt (Deich mit Steinfuß) eine Pflanzung angelegt, 
deren letzter Stock 1937 abstarb. 

c) Helmsander Damm. Im April 1935 wurden zu beiden Seiten des 
Anfanges des Dammes nach Helmsand größere Pflanzfelder angelegt, 
eines auf der Nordseite mit etwa 12000 Pflanzen, drei auf der Südseite 
mit etwa 41000 Pflanzen. Der Boden des nördlichen Feldes war 
schluffig, der des südlichen ausgesprochen schlickig. Die Pflanzen 
wurden im Einzugsgebiet kleiner Priele in der Nähe von Landgewin- 
nungswerken bei einer Tiefe bis zu —0,90 m MThw ausgepflanzt. Sie 
waren schon im nächsten Jahr alle verschwunden. Daß das nördlich 


1 MThw — mittleres Tidehochwasser. Es liegt an den einzelnen Punkten 
der Westküste etwas verschieden, im Durchschnitt bei + 1,10 bis 1,45 N.N. 
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gelegene Feld bald den NW-Winden erliegen würde, mußte von vorn- 
herein angenommen werden. Überraschend und zunächst unerwartet 
war aber das ebenfalls vollständig negative Ergebnis südlich des 
Dammes. 

d) Deichhausen. 1935 wurde auf besondere Empfehlung dieses 
Standortes durch Dr. KoLUMBE östlich von Deichhausen Spartina 
angepflanzt, nachdem im gieichen Watt von einem Ansaatversuch an 
Ort und Stelle keine Pflanzen aufgegangen waren. Der Boden ist dort 
ebenfalls schluffig, enthält besonders Hydrobia, stellenweise auch 
Nereis und Scrobicularia (Hinweis auf den Schlickgehalt) und liegt bei 
etwa —% em MThw. Durch einen entlang der Steinböschung des 
Deichfußes laufenden Priel herrscht nahe dem Rand dieses Feldes 
ziemlich starke Strömung. 1937 wurde diese Pflanzung erweitert 
durch sechs neue Felder (Abb. 2a, b)!. Diese wurden besonders im 
Hinblick auf die Höhenlage und die Überströmungsstärke angelegt. 
Die Pflanzen wurden in senkrecht zum Deich stehenden Reihen gesetzt 
(wie sonst etwa 1/,m Abstand). Sämtliche Felder lagen ohne Schutz 
von Lahnungen unter der Steinkante bei durchschnittlich —1 m MThw 
auf schluffig-schlickigem Boden. Sie sind 1940/41 verschwunden. 


e) Marner Plate. Im Frühjahr 1937 wurde etwa 1 ha auf der Marner 
Plate, südöstlich vom Verlandungsgebiet Trischen bepflanzt. Es 
wurde eine gitterförmige Anordnung der Pflanzenreihen gewählt, von 
Pflanze zu Pflanze !/, m Abstand, bei einer Kantenlänge der Gitter- 
reihe von 5m. Diese Wattstelle ist eine flache Senke über die Marner 
Plate hinweg, die sich nach beiden Seiten hin prielartig verengt. Die 
Tiefenlage ist im Durchschnitt —1,20 m MThw. Es findet hier eine 
etwas stärkere Überströmung statt als auf den benachbarten Watt- 
flächen, jedoch ohne jede Erosionswirkung. Der Boden ist ziemlich 
weich, schluffig bis schlickig, und trug zur Pflanzzeit eine Besiedlung 
mit Enteromorpha in quadratmetergroßen Flecken. Im Boden lebten 
zahlreiche Herzmuscheln, in geringerer Zahl Heteromastus und Nereis. 
Die Sedimentart war also, den Erfahrungen entsprechend, als durchaus 
günstig für Spartina zu beurteilen. 1941 war keine Spartina-Pflanze 
mehr vorhanden. 

f) Trischen. Zur gleichen Zeit wurde nördlich vom alten Spartina- 
Feld entlang dem Ostrand der Flugsandplate eine etwa 800 m lange, 
aus 3 Reihen mit knapp 1 m Abstand bestehende Bahn angepflanzt, 
um die Brauchbarkeit dieses Standortes für die Pflanzen zu prüfen. 
Der Boden ist dort reiner Sand, die Höhenlage etwas über der MThw- 
Grenze. Auch diese Pflanzung ist wieder abgestorben. 


1 „B.A.W.“ bei den Abbildungen heißt: aus dem „Bildarchiv Westküste“ 
der Forschungsstelle. 
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g) Auguste-Viktoria-Koog. Eine dem Umfang nach kleine Um- 
pflanzung wurde 1938 im Reisgrasgebiet Auguste-Viktoria-Koog vor- 
genommen, indem aus den dortigen Beständen 2 Reihen Stecklinge von 
der Quellerzone bis hinauf auf das hohe Rotschwingel-Andel-Vorland 
gesetzt wurden. Die Umpflanzung ist nicht gelungen. 

h) Versuchsbecken in Büsum. Schließlich wurden 1937 und 1938 
Spartina-Pflanzen in einem der Becken der Überflutungsanlage! im 





Abb. 2a. Spartina-Pflanzung Deichhausen, Feld Nr. 1. Zustand 2 Monate nach dem 
Pflanzen. Im Vordergrund Priel entlang der Steinböschung des Deiches. Im Hinter- 
grund dunkle Polster von Enteromorpha. Phot. Könıs, 9. 7.37. B.A.W. 
Laboratorium Büsum in Kultur gehalten, sowohl auf Schlick als auf 
Sand. Die Überflutungsdauer betrug 51/, Stunden, was einer Tiefe 

von —1m MThw entspricht. 


3. Ansiedlung durch natürliche Aussaat. 

Nicht allein in der nächsten Umgebung der Pflanzfelder, sondern 
auch an vielen anderen Stellen der Küste hat inzwischen eine Ansied- 
lung durch natürliche Aussaat stattgefunden. Bis 1939 wurden bei 
Begehungen des Verlandungsbezirks entlang der Küste solche natür- 
lichen Ansiedlungsstellen an folgenden Orten gefunden: 

a) Vor dem Porrenkoog bei Husum einige kleine Horste im Schlick 
von Entwässerungsgräben am Rande des Vorlandes (Herkunft: Pflan- 
zungen Nordstrand oder Dockkoog). 

1 Dies ist eine Anlage mit künstlicher Gezeitenbewegung, wo auf verschie- 


denen Wattbodenarten Versuche mit Pflanzen des Verlandungsgebietes gemacht 
wurden (vgl. Abbildung bei WoHLENBERG 1938). 
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b) An kleinen Buhnen auf dem rechten Eiderufer oberhalb Tön- 
ning (Herkunft: wahrscheinlich Grüne Insel unterhalb Tönning). 

c) Im Spülbecken bei Büsum zerstreute Horste im Quellergebiet 
(Herkunft: wahrscheinlich Pflanzung oder Ansaatversuch Deich- 
hausen). 

d) In einem weit vorgeschobenen Lahnungsfeld vor dem Christians- 
koog im Quellergebiet auf reinem Sand. 





Abb. 2b. Spartina-Pflanzung Deichhausen, Feld Nr. 1. Zustand 14 Monate nach dem 
Pflanzen. Phot. KÔN1G, 11.8.38. B.A.W. 


e) Im Schutz der Hallig und der Lahnungen Helmsand auf Sand 
im Andelgebiet (Herkunft: wahrscheinlich Auguste-Viktoria-K.oog). 

In den folgenden Jahren hat eine schnelle Ausbreitung statt- 
gefunden, die sich genau an den bereits früher erkannten ökologischen 
Rahmen hält. Die Karte (Abb. 1) gibt ein Übersichtsbild vom jetzigen 
Zustand. Sie zeigt das Vorkommen bis zum Spätherbst 1946 auf Grund 
einer fast vollständigen Küstenbegehung. Nicht besucht wurden die 
Inseln Sylt, Föhr, Amrum und die Halligen Gröde, Habel, Südfall. Die 
Angaben über Oland und Langeness stellte dankenswerterweise Herr 
Lehrer P. Levsen-Dagebiill zur Verfügung. 

Stellenweise sind die Einzelhorste nahe daran, sich zu dichten 
Beständen zusammenzuschließen, so z.B. in der Eidermündung vor 
dem Karolinenkoog. Es handelt sich großenteils um mehrjährige 
Horste von 1 m und mehr Durchmesser. Daneben kommen aber auch 
viele jüngere Pflanzen vor. Sämlinge des ersten Jahres wurden ver- 
hältnismäßig wenig, nur an den folgenden Stellen in nennenswerter 
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Menge gefunden: Osewoldter Koog, Fahretoft, Nordstrand, Finkhaus- 
koog, Karolinenkoog-Fähre, Wesselburener Koog, Grothusenkoog, 
Christianskoog, Helmsander Damm, Trischen, Auguste-Viktoria-Koog, 
Kaiser-Wilhelm-Koog. Auch gegenwärtig scheint die Ausbreitung 
nicht ganz stetig vor sich zu gehen, sondern in manchen Jahren stärker, 
in anderen schwächer. Wind- und Witterungsverhältnisse sowie die 
Samenproduktion und die Keimfähigkeit werden hierbei eine wesent- 
liche Rolle spielen. 

Während im nordfriesischen Küstengebiet noch größere Strecken 
frei von Spartina sind, ist das Gebiet südlich von Eiderstedt nahezu 
vollständig infiziert. Es gibt zwischen Kaiser-Wilhelm-Koog und der 
Eidermündung kaum eine Stelle mit Vorland, an der nicht auch 
einzelne oder zahlreiche jüngere oder ältere Spartina-Pflanzen vor- 
handen wären. 


C. Untersuchungsergebnisse an den Pflanzungen und an den natürlich 
angesiedelten Beständen von Spartina. 


1. Verpflanzung und Eingewöhnung. 

Die Spartina-Pflanze mit ihrer reichen Ausläuferbildung und dem 
weitverzweigten Wurzelsystem ist leicht zu verpflanzen. Schon kleine 
Senker gedeihen in feuchtem, salzhaltigem Untergrund in einem 
ruhigen Becken leicht weiter. 

In der Folgezeit hielten sich nun aber an den meisten Stellen nur 
eine kleine Zahl, zum Teil überhaupt keine Pflanzen. Es gilt, die 
Ursachen der Vernichtung aufzuzeigen. Das soll geschehen durch eine 
Betrachtung der einzelnen ökologischen Faktoren und ihres Zusammen- 
wirkens zum Gedeihen oder zum Schaden des Grases. 


2. Die für das Gedeihen von Spartina maßgeblichen ökologischen Faktoren. 
Bei dieser Betrachtung ist zu bedenken, daß die äußeren, ökologi- 
schen und die inneren Faktoren bei den verschiedenen Pflanzfeldern 
offenbar in den verschiedensten Verknüpfungen und in verschiedener 
Abstufung zusammenwirken. Es mußte nach solchen Stellen gesucht 
werden, wo im wesentlichen nur wenige Faktoren wirksam sein konn- 
ten, welche Unterschiede im Aussehen und in der Entwicklungstendenz 
der Pflanzung hervorrufen; beispielsweise fanden Untersuchungen 
gleichaltriger Pflanzen in gleicher Tiefenlage und bei gleichen Wasser- 
bewegungsverhältnissen, aber in verschiedenen Bodenarten statt. 
Immerhin läßt sich nicht umgehen, daß bei Besprechung des einen 
Faktors auf die Mitwirkung anderer hingewiesen wird. 
a) Alter der Pflanze. Im ersten Jahr nach der Keimung aus Samen 
(und entsprechend nach Verpflanzung eines Absenkers) trägt die 
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Pflanze nur wenige Sprosse, selten kommt sie schon zur Blüte 
(Abb.3). Der Wurzelstock mit dickeren, langen, in die Tiefe gesand- 
ten Verankerungswurzeln und kleineren, oberflächlich bleibenden 
Saugwurzeln (Abbildung bei OLIVER 1925, übernommen bei Ko- 
LUMBE 1931) ist dementsprechend nock nicht sehr groß und kann 
die Pflanze nicht fest verankern. Die Höhe der einjährigen Pflanze 
beträgt durchschnittlich nur 20 cm, auch bei Pflanzen in offenbar 
gut geeigneten Wattgebieten. 


> 


Abb. 3. Spartina-Sämlinge im Gebiet von Salicornia stricta. Auguste-Viktoria-Koog- 
Phot. Dr. WOHLENBERG, 27. 9. 37. B.A.W. 


Mit der Zeit wird der Horst durch Ausläufer im Durchmesser 
größer. innerhalb eines Jahres beträgt die Vermehrung der Sproßzahl 
bei günstigen Entwicklungsbedingungen das 3—4fache. Die neuen 
Sprosse werden bedeutend höher; in den folgenden Jahren tragen die 
meisten Blüten, sie werden dann einschließlich Ähren etwa 1 m hoch. 
Dieses Stadium kann man bei einem einzelstehenden Horst als Optimal- 
phase bezeichnen. Mit der weiteren Vergrößerung läßt häufig die 
Wachstumskraft im Mittelpunkt, dem ältesten Teil des Horstes, nach. 
Tange und Miesmuscheln siedeln sich auf den Wurzelresten an. Der 
Rand wächst besonders üppig weiter. Es bildet sich auf diese Weise 
ein Horst in Form eines Ringes, oft von mehreren Metern Durch- 
messer. Das ist am deutlichsten zu beobachten an den alten 
Horsten vor dem Sophiensommerkoog (Abb. 4). Haben die Pflanzen 
anfangs aber dichter gestanden, so wachsen die Horste zusammen, 
und es entsteht im Verlauf von wenigen Jahren eine geschlossene 
Vegetation. 
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Die älteren Pflanzen sind an Ortsfestigkeit natürlich den jüngeren 
zerstreut stehenden Pflanzen weit überlegen, da ihre großen Wurzeln 
dem Herausgerissen- oder. -gespiiltwerden viel mehr Widerstand leisten. 
Man findet daher fast immer nur kleine Pflanzen nach Sturm- oder 
Eisperioden herausgerissen. 

b) Bodenart. Schon in den ersten Berichten der Domänenämter 
über das Ergebnis der Pflanzungen war gesagt worden, daß Spartina 
nur auf Schlick gut gedeiht, im Sand aber nicht gut fortkommt. Als 
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Abb. 4. Alter Spartina-Horst, Ringbildung durch Nachlassen des Wachstums im 
Zentrum. Watt vor Sophien-Sommerkoog. Phot. König, 5.7.38. B.A.W. 





Beleg dafiir erschien das Gedeihen der Schlickpflanzungen (Trischen, 
Auguste-Viktoria-Koog, Weißknie [jetzt Finkhauskoog]) und das voll- 
ständige oder fast vollständige Verschwinden in Sandgebieten (Tri- 
schen West, -Friedrichskoog-Hafen, Finkhaus). Auch in der Literatur 
ist diese Meinung auf Grund der englischen und holländischen Befunde 
ausgesprochen worden. — Auf Trischen kann man in einem bestimmten 
Lahnungsfeld den Vergleich zwischen Sand- und Schlickpflanzen 
ziehen, weil hier 1. gleich große, also wohl etwa ‘gleich alte Horste 
(von etwa 2m Durchmesser) bis auf einige Meter nebeneinander 
stehen, und weil 2. die Überflutungsdauer und die Bewegung des 
Wassers durch Wellen praktisch gleich sind. Die Oberfläche war 
durch Grüppen! und kleine natürliche Priele gegliedert. An den 
‚ Gleithängen dieser Priele hat sich eine zum Teil 50 em dicke Schicht 


1 „Grüppen“ sind im Watt zum Zwecke der Landgewinnung ausgehobene 
flache, meist 1,5 m breite Gräben, welche in bestimmten Systemen angeordnet 
werden zur Entwässerung der dazwischen liegenden Watt-,Äcker‘ und zur 
Ablagerung der Sinkstoffe. 
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Schlick abgelagert, und Spartina hat sich ebenso wie auf den sandigen 
Wattäckern auch hier angesiedelt. 

Als Beispiel sei von diesem Standort eine Gegenüberstellung der 
Menge und Entwicklung der Sprosse auf der Flächeneinheit von 
50 x 50 cm gegeben (Tabelle 2). Aus den aufgeführten Durchschnitts- 
zahlen ist manches Wichtige noch nicht herauszulesen, deshalb muß 
noch gesagt werden, daß die Länge der blütenlosen Sprosse sehr 
schwankt, es sind alle mit Blättern versehenen Sprosse entnommen, 
die bei der reichen Ausläuferbildung der Pflanze oft erst wenige Zenti- 
meter groß waren. Dafür hatten andere schon eine große Höhe erreicht. 

















Tabelle 2. 
; 34 Sprosse mit Blüten 163 Sprosse ohne Blüten 

Schlick | 50,75 22,1 7,4 | 25,0 | 214 | 7,5 
Sproß- Blatt- Blatt- Sproß- Blatt- Blatt- 
höhe länge breite höhe länge | breite 

cm cm mm cm em | mm 

Sand 35,1 15,3 7 15 |' 1,4 |, 66 

31 Sprosse mit Blüten 91 Sprosse ohne Blüten 








Aber auch hierbei weist die Sandstelle die niedrigeren Zahlen auf: 
Von der Sandstation sind 49 Stück, also mehr als die Hälfte, bis 10 cm 
hoch, alle übrigen größer. Die Entnahmezeit ist 23.8.38, also während 
des kräftigsten Wachstums. Im Oktober wären auf derselben Ent- 
nahmefläche noch beträchtlich inehr Sprosse gewachsen. 

Das Aussehen der Sandpflanzen ist auch der Farbe nach von dem 
der Schlickpflanzen verschieden: Sie sind durchweg heller grün, 
Stengel zum Teil rötlich überhaucht, trockener, wirken weniger 
„fleischig‘. Ähnlich ist der Unterschied dem Augenschein nach auch 
an vielen anderen Standorten zwischen Sand- und Schlickpflanzen. 

Trotzdem nun der Einfluß des Faktors ,,Bodenart‘‘ so auffallend 
und einfach erklärbar zu sein scheint, ist er aber doch in seiner Aus- 
wirkung viel komplizierter. Darauf weist wieder der Befund an den 
Pflanzen im Überflutungsbecken hin. Dort waren nämlich in beiden 
Versuchsjahren 1937 und 1938 die eingesetzten Pflanzen im Schlickteil 
und im Sandteil gleich gut entwickelt. Im Sand waren sogar die Zahl 
der Blütensprosse und die Höhe der Pflanzen etwas größer. Dagegen 
waren bei den Schlickpflanzen die Blattlinge und -breite größer, 
und infolgedessen war auch das Gewicht etwas größer als bei gleich 
hohen Sandpflanzen. | 

Die übliche Beurteilung, daß Schlickboden besser als Sandboden 
geeignet sei, gründet sich meist nur auf Beobachtung von nicht ver- 
gleichbaren Pflanzen, indem nämlich an den verglichenen Stellen die 
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üblichen Außenfaktoreu nicht gleich zu sein pflegen (Abb. 5). Vor 
allem stehen die kräftigen Schlickpflanzen an geschützten Stellen 
(nur an solchen pflegt sich Schlick abzulagern, s. Weißknie, Ostseite 
von Trischen), die Sandpflanzen dagegen an offeneren, in den äußeren 
Lahnungsbezirken oder außerhalb von Lahnungen oder schützenden 
natürlichen Buchten (s. Dockkoog, Finkhauskoog, Friedrichskoog- 
Hafen). Es ist nicht genügend auf den Faktor Wasserbewegung geachtet 
worden, auf welchen deshalb 
im folgenden besonders ein- 
gegangen werden muß. 

c) Höhenlage zu MThw. 
Den Faktor der Höhenlage 
haben die Domänenämter 
bei der Eignungsprüfung der 
Pflanzen von Anfang an mit 
ins Auge gefaßt, zumal er 
schon in der Literatur an 
mehreren Stellen erwähnt 
war. Dem Ruf des Reisgra- 
ses, im tiefen Watt siedeln 
zu können, schenkte man 
im Bereich der Landgewin- 
nungspraxis die größte Be- ii Fi ” 
achtung. Und es bestand der Abb.5 Spartina von zwei verschiedenartigen 


Ww h de di tof Standorten. Links aus Schlickwatt, geschiitzte 
unsch, gerade diese tiefere Lage südlich des Nordstrander Dammes; rechts 


Zone als den besten Lebens- drei Proben aus Sandwatt, ungeschützt, Pflan- 
F a zung Dockkoog bei Husum. Phot. Kénie, 
bereich ansprechen zu dür- 8.9.37. B.A.W. 
fen. Wie haben sich nun die 
Pflanzen an der Westküste verhalten ? Es kommt hier 1. der Befund 
an den auf natürlichem Weg verbreiteten Pflanzen in Betracht, 2. das 
Ergebnis an den Pflanzungen bei verschiedener Wassertiefe. 
Folgende Grenzwerte konnten 1937 im Verlandungsgebiet Trischen 
festgestellt werden. Die untere Grenze, an der von selbst angesiedelte 
Keimlinge gefunden wurden, lag bei —1 m MThw außerhalb des Ver- 
landungsgebietes Trischen, die obere Grenze größerer Bestände -bei 
etwa +0,10 m MThw am Rande der Flugsandplate und auf Andel- 
wiesen; einzelne kräftige Pflanzen standen noch höher, sogar auf 
Rasenlahnungen in üppiger Entfaltung. — Ähnliche tiefe Standorte 
sind sonst an keiner anderen Stelle erreicht worden. Die jungen, 1937 
in der Tiefe wachsenden Pflanzen standen sehr vereinzelt, etwa in 
30—50 m Entfernung voneinander. Sie machten einen kräftigen Ein- 
druck (Schlickboden). Doch war 1940 an den betreffenden Stellen 
keine Pflanze mehr zu sehen. 1946 standen dort wiederum ganz ver- 
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einzelt Spartina-Pflanzen. Die Pflanzen an der MThw-Grenze im 
Flugsand erschienen als Sämlinge zunächst etwas kleiner und heller 
als die des benachbarten Schlickwatts; doch finden sich jetzt dort 
eine Menge Horste von 1 m Durchmesser, welche sich in der Gesamt- 
höhe, der Blatt- und Bliitenentwicklung fast nicht von Wattpflanzen 
unterscheiden (Abb. 6). Sie bilden an diesen besonderen, hochgelegenen 
Standorten Fangstellen für den fast ständig von der Flugsandplate 
heranwehenden Sand, der innerhalb jedes Horstes und in Lee desselben 


We 





Abb.6. Spartina-Horste auf Flugsand oberhalb MThw-Linie. Bildung von Primär- 
dünen. Daneben zerstreute Exemplare der Flugsandform von Salicornia strieta. Tri- 
schen westwärts vom alten Spartina-Pflanzfeld. Phot. Dr. DITTMER, 7. 10. 38. B.A.W. 


einen Hügel bildet. Eine merkbare Beeinträchtigung der Lebenskraft 
ist auf diesem hohen, allerdings unter der Oberfläche feuchten und in 
der Tiefe etwas schlickigen Sand nicht eingetreten. Es scheint aus- 
schlaggebend zu sein, daß auf diesem hohen Standort der schädigende 
Faktor ‚„Wasserbewegung‘““ wegfällt. Natürliche Aussaat findet aber 
nicht nur auf solchen nackten Wattrandgebieten wie dem Buschsand 
statt, sondern auch auf den Rasenlahnungen und Deichbermen und 
grasigen Vorländern. Auch dies läßt sich auf Trischen beobachten, 
ebenso wie an verschiedenen anderen Stellen, z.B. Finkhaushallig, 
Osewoldter Koog. An diesen Stellen tritt wohl erschwerend für das 
Gedeihen von Spartina in Erscheinung die größere Trockenheit des 
Bodens sowie die Raumkonkurrenz durch die Graswurzeln, von welchen 
sich im Boden bekanntlich ein ganz dichtes Geflecht befindet. Doch 
waren auch hier die Pflanzen lebenskräftig, wenn sie unter günstigen 
Bedingungen (feuchte Witterung in der ersten Zeit) hatten sich an- 
siedeln und wachsen können. 
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Eine künstliche Übertragung auf so hohe Standorte ist schwieriger; 
da keine Auslese der kräftigsten Pflanzen stattfindet und sie ohnehin 
durch das Ausstechen geschwächt sind, wenn sie den Kampf gegen 
die Umweltfaktoren aufnehmen müssen. So entwickelten sich drei 
Reihen Pflanzen am Rand des nördlichen Buschsandes Trischen nicht 
zu solch kräftigen Pflanzen wie an geschützten, schlickigen Watt- 
stellen. Sie überlebten zwei Jahresläufe, gingen aber im dritten Jahr 
ein. Noch schwieriger scheint eine Verpflanzung in hohe Andelgebiete 
und besonders in die Schwingelwiese des Vorlandes zu sein. Von zwei 
Pflanzenreihen am Auguste-Viktoria-Koog auf einem solchen Standort 
ist nicht eine Pflanze weitergewachsen, da eine von vornherein be- 
stehende Erschwerung der Lebensbedingungen durch eine lange 
Trockenzeit bald nach dem Pflanzen zur Unüberwindlichkeit gesteigert 
wurde. Offenbar verhalten sich Sämlinge diesen extremen Lebens- 
bedingungen gegenüber anpassungsfähiger als Stecklinge. 

Andererseits gedeiht Spartina im tieferen Wasser auch bei künst- 
licher Ansiedlung gut, wenn nicht (wie z. B. anfangs bei den Pflanz- 
feldern Deichhausen) andere Faktoren erschwerend dazutreten. 

Es muß festgehalten werden, daß das Reisgras an der schleswig- 
holsteinischen Westküste bei etwa 0—40 cm unter MThw sein Haupt- 
verbreitungs- und Ausdehnungsgebiet hat, daß es jedoch sogar noch an 
und über der MThw-Grenze voll konkurrenzfähig mit anderen Pflanzen ist. 

Daß die Lebenskraft bei ausbleibender Überflutung nicht gebrochen wird, 
beweist das Verhalten im Überflutungsbecken. Die gleichen Pflanzen nämlich, 
die den Sommer über bei —1 m MTHw gehalten wurden, lagen von Mitte Oktober 
bis zur Mitte des nächsten April trocken (bzw. waren nur den Niederschlägen 
ausgesetzt) und mußten das Durchfrieren des Bodens über sich ergehen lassen. 
Trotzdem trieben alle Stöcke im Schlick und im Sand danach kräftig wieder aus. 
Dasselbe war 1 Jahr nach der Eindeichung der Finkhaushallig festzustellen. 

d) Wasserbewegung. Daß die Wasserbewegung durch Strömung 
und Wellenschlag einen hemmenden Einfluß auf das Wohlbefinden 
der Wattpflanzen hat, ist schon von WOHLENBERG, andeutungsweise 
erstmalig 1931, dann ausführlicher 1933 und 1938 am Beispiel des 
Quellers dargestellt worden. Genau so verhält es sich bei Spartina. 
Das Gras vermag bei ruhigem (nicht aber stagnierendem) Wasser 
sowohl in größerer Tiefe unter MThw als auch bei sonst ungünstigeren 
Bodenverhältnissen zu gedeihen als im unruhigen Wasser. Während 
im Becken bei einer Tiefe von —lm MThw nicht die geringsten 
Anzeichen für ein Kränkeln an den Pflanzen zu erkennen waren, ist 
es bis jetzt an der Westküste noch nicht gelungen, größere Bestände 
bei derselben Tiefenlage im Watt anzusiedeln. Sämtliche Pflanzen 
sind in solcher Tiefe spätestens nach 2 Jahren wieder abgestorben 
(Pflanzfelder Deichhausen und Trischen, natürliche Aussaat Marner 
Plate). Es sind dabei die Pflanzen nicht etwa alle mit den Wurzeln 


Planta Bd. 36. 4 














Drerricx König: 





50 


herausgerissen. Nur ein kleiner Teil aus ganz lockeren Beständen, 
und nur ganz junge Pflanzen pflegen nach einer Winterperiode samt 
dem nackten Wurzelgeflecht auf dem Watt zu liegen. Die übrigen 
Einzelhorste sind trotz festen Haftens im Boden eingegangen. Auf die 
Wichtigkeit dieses Faktors „Wasserbewegung‘‘ ist in der Spartina- 
Literatur nicht genug hingewiesen worden. Der gewaltige Unter- 
schied der englischen und holländischen Standorte gegenüber den 
deutschen an der schleswig-holsteinischen Westküste in dieser Hinsicht 
hätte sonst auffallen müssen. Es genügt schon ein Blick auf die Karte, 
um diesen Unterschied zu zeigen: In England bilden einerseits die 
Steilufer meist eine schützende Mauer ; andererseits erhöht der Buchten- 
reichtum die Schutzwirkung gegen den Wind. Poole Harbour bildet 
eine fast ganz abgeschlossene Bucht, die Siedlungsgebiete in den Fluß- 
mündungen zwischen der Insel Wight und dem englischen Festlande 
bildenan sichschon tiefe Buchten und haben außerdem noch den Schutz 
der Insel gegen den offenen Kanal. — Das Gebiet am Sloedamm in Hol- 
land ist eine tiefe Bucht (Het Sloe) innerhalb einer zweiten tiefen Bucht 
(Westerschelde). An der bewegteren Nordseite des Sloedammes haben 
die Holländer bekanntlich keinerlei Erfolg mit dem Reisgras gehabt. 

Fast alle schleswig-holsteinischen Standorte sind demgegenüber dem 
Einfluß des freien Meeres preisgegeben. Das krasseste Beispiel ist die 
Pflanzung an der Westseite von Trischen 1928. Auch bei den Ver- 
suchen in der Perlebucht bei Büsum und am Damm nach Helmsand 
ist nicht eine Pflanze weitergewachsen. 

Das gleiche gilt für die natürliche Ausbreitung. Die Pflanzen sind 
am kräftigsten dort, wo sich ein Vorland hat entwickeln können, und 
wo Landgewinnungswerke gebaut sind, wo das Watt also verhältnis- 
mäßig ruhig liegt. Sie fehlen gänzlich an Stellen, wo die Küste unge- 
schützt ist (z. B. Friedrichskoogspitze, Büsum, Wesselburener Koog, 
Vollerwiek/Eiderstedt), auch wenn das Watt nicht zu tief liegt. Daß 
Lahnungen ohne weiteres nicht als Schutz genügen, zeigt das Feld 
am Sophien-Sommerkoog. Es hat sich in einigen kräftigen Pflanzen 
gehalten, aber selbst jetzt findet noch keine Ausbreitung statt. Der 
Standort muß noch besser geschützt sein. 

Oben wurde schon verschiedentlich erwähnt, daß immer die äußer- 
sten, einzeln stehenden Pionierpflanzen am meisten den Unbilden der 
Wasserbewegung zu trotzen haben. Wie jeder herausragende Gegen- 
stand im überströmten Watt stehen auch sie jede in einer Pfütze 
(WoHLENBERG 1931). Im Bereich dieser Vertiefungen kann auch beim 
Trockenfallen des Watts keine Verfestigung des Bodens eintreten, 
die aufwirbelnde Bewegung der Pflanzenteile und das kolkende Wasser 
kommen nie zur Ruhe. Außerdem muß das dauernde Unterwasserstehen 
schädliche, noch nicht geklärte Einwirkung haben (,,stagnierendes“ | 
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Wasser). Gelingt es aber den aus kräftigen Samen entsprossenen 
Pflanzen wirklich, sich durchzusetzen — sei es durch günstige ört- 
liche Verhältnisse oder durch günstige Wetterlagen in den ersten 
kritischen Jahren — und die ausläufertreibenden Horste wachsen 
zusammen, dann kann bald ein geschlossener Bestand erreicht werden. 
Dieser hat dann einen ungleich leichteren Kampf, als die ersten 
Ansiedler ihn führen mußten. Die Wasserbewegung wird sogleich 
beim Auftreffen auf den Rand des Halmwaldes gebrochen und vermag 
sich meistens kaum auf den dahinterliegenden Bestand auszuwirken. — 
Im Winter hat vor allem das Eis an ihm seine verhängnisvolle Kraft 
verloren. Es kommt — wenn auch selten — vor, daß in einem eis- 
reichen Winter Horste von !/, m Durchmesser, solange diese einzeln 
stehen, herausgerissen werden (z. B. Beobachtung März 1941 an den 
Pflanzen vor dem Porrenkoog). Es liegt aber keine Beobachtung vor, 
daß dies in einem geschlossenen Bestand geschieht, wie er jetzt auf 
Trischen, am Auguste-Viktoria-Koog, am. Rand der ehemaligen Fink- 
haushallig und am Osewoldter Koog vorhanden ist. Nach dem strengen 
eisreichen Winter 1940/41 istan diesen Stellen selbst dieMasse der Halme 
erhalten geblieben und bloß wie in normalen Wintern umgelegt worden. 
Dies ist auch ein Zeichen für den guten Gesundheitszustand der Pflanze. 
Bei den davor liegenden einzelnen Horsten waren die oberirdischen Teile 
bis auf 5—10cm abrasiert. Damit kann bei solchen eine gewisse Schwä- 
‘chung verbunden sein, wenn kleine Sprosse, die für das Wachsen im 
nächsten Frühjahr bereit waren, durch den Eisschub zerstört werden. 

So ist die Reihe der Faktoren deutlich geworden, welche von Ein- 
fluß auf die Spartina-Pflanzen sind. Es muß rückschauend noch 
einmal gesagt werden, daß wohl nie der eine oder andere von ihnen 
allein wirksam ist, sondern daß stets eine Verknüpfung von mehreren 
und von wechselnder Stärke auftritt. 

Auch dieser zuletzt herausgestellte Faktor ,,Wasserbewegung“ ist 
praktisch wohl kaum allein wirksam. Doch muß er noch einmal aus- 
drücklich als der Faktor bezeichnet werden, welcher den gewaltigen 
Unterschied zwischen den englischen und holländischen Standorten 
einerseits und den deutschen andererseits ausmacht. Daher ist er für 
die gesamte Deutsche Bucht von so besonderer Wichtigkeit. Er bewirkt 
außerdem, daß auf dem einen Standort Schlick-, auf dem anderen 
Sandboden vorhanden ist. Bekanntlich ist im Wattenmeer der wichtige 
Bodenfaktor wegen der Sedimentationsvorgänge naturgemäß eng an 
den Faktor Wasserbewegung gebunden. 


3. Die biologische Leistung von Spartina. 

a) Ausläufer- und Samenbildung, Keimkraft. Die Ausbreitung des 
Reisgrases beruht einesteils auf der Ausläuferbildung, andererseits auf 
der Samenerzeugung. Von der Ausbreitung durch Ausläufer und 
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Seitentriebe ist schon gesprochen worden. Sie kann nur den Bestand 
an einem beschränkten Ort vergrößern, selten werden herausgerissene 
und verdriftete Senker die Ansiedlung an entfernten Stellen bewirken. 
Für die Besiedlung ganzer Küstengebiete ist die Samenerzeugung 
maßgebend. Interessant ist, daß aus den Anfangsjahren von den 
ersten Pflanzungen berichtet wird, daß keine oder nur wenige Samen 
gebildet worden seien. Erst seit etwa 1933 ist die Samenerzeugung 
in den alten Pflanzungen reicher geworden. Es scheint, als ob dies 
mit der Eingewöhnung der Pflanzen in die Umweltbedingungen unserer 
Küste zusammenhängt. Wie die Zahlen der Pflanzen der ersten Jahre 
zeigen (Tabelle 1, S.37), hat eine Ausmerzung stattgefunden. Nur 
die kräftigsten oder irgendwie am meisten begünstigten haben aus- 
gehalten und sind die Träger der Samenerzeugung geworden. In den 
Gebieten, wo die Eingewöhnung vollzogen ist, findet nun alljährlich 
eine überaus reiche Produktion statt. Ein samentragender Sproß 
hat gewöhnlich 4—6 Teilähren, von denen jede 20—30 Samen trägt. 
So kommen auf jeden Sproß an die 100 Samen. Da nun bei gutem 
Bestand auf dem Quadratmeter schon mehr als 100 samentragende 
Sprosse zu stehen pflegen, kann man sich eine Vorstellung von der 
ungeheuren Samenmenge in einem Bestand von vielen Hektar machen. 
Die Reifezeit der Samen ist der Spätherbst. Danach bleiben sie bei 
ruhigem Wetter noch an der Pflanze sitzen, werden aber bei Wind- 
und Sturmflutperioden abgeschlagen. Im dichten Bestand bleiben 
sie zum Teil in der Nähe liegen, so daß Lücken zwischen den einzelnen 
schon dicht stehenden Horsten schnell geschlossen werden. Eine 
Menge wird aber von der Strömung und den Wellen fortgetragen und 
entsprechend der Hauptwind- und -wasserrichtung abgelagert. Auf 
diesen Vorgang der natürlichen Samenausbreitung hat man anfangs 
große Erwartungen gesetzt. Vor allem hoffte man, daß, entsprechend 
den Literaturangaben über reiches Vorkommen bei —60 bis —100 cm 
MThw, auch bei uns eine Ausbreitung vor allem nach unten statt- 
finden würde. Dies ist nun leider keineswegs der Fall. Es läßt sich 
nach Feststellung dieser Tatsachen auch leicht der Grund dafür an- 
geben: Die Samen haben keine Ankervorrichtungen, sie sind auch 

“nach Wasseraufnahme ziemlich leicht und werden deshalb haupt- 
sächlich in den oberen Wasserschichten bewegt. Nun ist die Haupt- 
windrichtung an der Westküste + Westwind. Der gleiche Wind, der 
die starke Schädigung der Pflanze durch Wellenschlag hervorruft, 
trägt andererseits ihre Samen zum größten Teil nach den Deichen zu, 
auf die Queller- und Andelgebiete und auf die Vorländer. Man findet 
im Winterhalbjahr an den betreffenden Stellen häufig hundertmeter- 
lange Spülsäume, welche ausschließlich aus riesigen Ansammlungen 

von Spartina-Samen bestehen. 
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Die Keimkraft des Reisgrases, das ja einen Bastard darstellt, ist 
längst nicht so groß wie die der anderen ins Watt vordringenden 
Landpflanzen, z. B. des Quellers. Es liegen nicht genügend Keim- 
versuche vor, um allgemein gültige zahlenmäßige Angaben darüber 
machen zu können. Doch läßt sich wenigstens sagen, daß von den 
ausfallenden Spelzen oftmals ein Drittel überhaupt keinen Samen 
enthält. Und auch von den tatsächlich vorhandenen Samen pflegen 
nicht alle keimkräftig zu sein. Die besten Ergebnisse aus Keimanalysen 
wurden nach Feststellungen von Herrn Dr. WoHLENBERG 1934 erzielt, 
nämlich Keimung bis zu 60%. 1940 dagegen liegen die Werte unter 
1% (!). Wie weit dies mit den ökologischen Verhältnissen der neuen 
und andersartigen Westküstenstandorte zusammenhängt, läßt sich 
nicht sagen. Immerhin genügt der vorhandene keimkräftige Anteil 
an Samen, um auf diesem Wege eine rasche Ausbreitung zu sichern. 
Die an der Westküste mittlerweile ins UnermeBliche angewachsene 
Samenproduktion gleicht die geringe Keimkraft ohne Schwierigkeit 
aus. So ist es erklärlich, daß heute schon außerhalb der ersten Bestands- 
zentren weite Strecken der Westküste von Spartina besiedelt sind. 

b) Der Flächengewinn von Spartina im Wettbewerb mit Salicornia 
und Puccinellia maritima. In welcher Weise Spartina flächenmäßig 
ein Gebiet erobert hat, sei zunächst am Beispiel Trischen aufgezeigt. 
1928 sind nur die Pflanzen auf dem Versuchsfeld von ®/, ha vorhanden. 
Bis 1932 (nach den Berichten des Domänenamtes) hat fast ausschließ- 
lich innerhalb des Pflanzfeldes eine Bestandsverdichtung durch Aus- 
läuferbildung stattgefanden. — 1935 (nach einer Bestandsaufnahme 
Dr. WoHLENBERGs) sind 28 ha infiziert. — 1937 (Abb. 7) sind 200 ha 
infiziert, davon 3ha mit voller Deckung, 70ha mit 5% Deckung 
und mehr, die übrigen 125 ha mit zerstreut stehenden kleineren und 
größeren Pflanzen. — 1946 (Abb. 8) sind ebenfalls 200 ha als infiziert 
zu bezeichnen, jetzt aber 70 ha mit 100% Deckung, 25 ha mit 5% 
Deckung und mehr, die übrigen wie 1937. 

Beim Vergleich des Kartenbildes 1937 (Abb. 7) und 1546 (Abb. 8) 
sieht man, daß die Außengrenze des Spartina-Areals sich 1946 nicht 
wesentlich geändert hat. Lediglich das große Lahnungsfeld am weite- 
sten im NO, das jetzt vollkommen mit Spartina ausgefüllt ist, war 
1937 nur an den Rändern horstweise von ihr besiedeit. Im übrigen 
aber ist der Raum, den Spartina einzunehmen in der Lage ist, schon 
1937 erkennbar durch die mehr oder weniger dichte Besetzung mit 
Sämlingen. Diese haben im Laufe von 10 Vegetationsperioden sich 
ausgebreitet und das gesamte Gebiet erfüllt. Nach W und NW hin 
gehen sie über MThw in Menge hinaus. Nach SO zu halten sich im 
tieferen Wasser (etwa — 80 cm MThw) auch jetzt nur zerstreute 
kleinere und größere Horste; nach O zu stehen solche in etwa 25 bis 
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100 m Abstand auf dem hohen, von Arenicola und Corophium besie- 
delten Sandwatt bis in die Nähe der Wattrinne ,,Flackstrom‘ — 


genau wie 1937. 








BEE 00% ige Spartina-Deckung 
ESES Aorstweise Spartina-Besiedelung 


Zia Puccinellia maritima 
DOO Salicornia 








Abb. 8. Spartina Townsendii in der Außendeichvegetation auf der Ostseite von Trischen. Zustand Herbst 1946. 
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Eine ähnliche starke Ausbreitung wie auf Trischen macht sich 
gegenwärtig auf dem schlickigen Watt in dem spitzen Winkel zwischen 
dem Deich des Osewoldter Kooges und dem Damm von Dagebüll 
nach der Hallig Oland bemerkbar. Nach der Pflanzung im Jahre 
1927 schrumpfte der Bestand 1929 auf 4 Einzelpflanzen zusammen. 
In den folgenden Jahren sind wegen der vermeintlichen Unwesent- 
lichkeit des Feldes keine Berichte mehr darüber gemacht worden. 
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Diese 4 Pflanzen haben sich gehalten, weiter entwickelt und haben 
den Grundstock für die Eroberung des ganzen heute besiedelten Ge- 
bietes gebildet. Anfang 1941 sind etwa 4 ha maximal dicht bestanden, 
in der Umgebung der Stammpflanzen. Insgesamt nimmt die vom 
Reisgras hier befallene Fläche 1941 rund 75 (!) ha. ein. 

Im November 1946 ist die Ausbreitung vor dem Osewoldter Koog 
beträchtlich. Spartina ist hier noch stark im Stadium der Eroberung 
neuer Flächen und herrscht mit zum Teil großen Horsten in den 
äußeren Landgewinnungswerken in diesem Jahre allein. (Das Vor- 
kommen von Salicornia ist infolge der Verschiedenheit der öko- 
Icgischen Verhältnisse in den einzelnen Jahren sehr schwankend.) 
Aber obgleich diese vorgeschobenen Bestände auf Schlickboden und 
im Schutze des Dammes nach Hallig Oland wachsen, sind sie in den 
vegetativen Organen nicht so üppig wie die im rückwärtigen, noch 
mehr geschützten Gebiet wachsenden; sie blühen reichlich, sind aber 
niedrig, rötlich überhaucht, im Zentrum der Horste oft kümmernd und 
dann hier mit Mytilus besetzt. Insgesamt sind in diesem Gebiet 
1946 200 ha wirksam mit Spartina infiziert, davon 47 ha zu 20—80%, 
17 ha zu 80—100% von ihr bedeckt. — Wenige Kilometer weiter süd- 
lich, vor Fahretoft, entwickelt sich ebenfalls ein dichter Bestand, 6 ha 
sind schon mit 20—80% Deckung von ihr besiedelt. 

Ähnliche Entwicklungstendenzen zeigen sich am Auguste-Viktoria- 
Koog, im Schutze der Hallig Helmsand und an den auf Abb. | bezeich- 
neten weiteren Standorten. Diese Beispiele genügen, um zu zeigen, 
mit welcher Energie Spartina nach Überwindung eines kritischen 
Kampfzustandes im Anfang (1927—1933) weite Flächen hochgelegener 
Watten zu erobern vermag. 

Die Trischener Befunde von 1937 über das Optimum der Tiefen- 
lage zwischen + 0 und —40 cm MThw bleiben auch 1946 gültig, und 
zwar nicht nur für Trischen selbst, sondern auch für die übrigen Stand- 
orte mit geschlossenen Spartina-Beständen. Diese Zone ist aber 
gleichzeitig der Verbreitungsbereich von Salicornia und von Pucci- 
nellia maritima, denjenigen beiden einheimischen Pflanzen, welche in 
gleicher Höhenstufe wie Spartina ebenfalls großflächig reine Bestände 
bilden!. Um nun die Kampfkraft von Spartina ihnen. gegenüber zu 
zeigen, ist es notwendig, hier auch die Arealentwicklung dieser beiden 
Arten darzustellen. 








1 Die übrigen sonst häufigen Arten des Puccinellietum, wie Suaeda, Aster, 
Obione, Glaux spielten zur Zeit der Aufnahmen im Trischener Verlandungsgebiet 
dominanzmäßig keine Rolle, sie fehlten überhaupt fast gänzlich. Die Juncus 
gerardi-Gesellschaft sowie die Rotschwingel- und die Straußgraswiese (Festuca 
rubra litoralis bzw. Agrostis alba stolonifera) haben-sich wegen der zu niedrigen 
Höhenlage noch nicht entwickeln können. 
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Die an Spartina interessierten Kreise haben in der Literatur besonders die 
Angabe beachtet, daß dieses Gras vorzugsweise außerhalb der Zoneh der übrigen 
Vorlandpflanzen seine Verbreitung habe. Es ist aber nicht erneut erwähnt 
worden, was OLIVER (1925) in Ergänzung seiner sonstigen Angaben sagt: “... ., it 
tends to spread into the saltings, often getting a dominant hold in a few years 
and ultimately replacing the ordinary halophyts usual in such situations. On the 
whole, successful invasion of these marginal strips (which carried a salt-marsh 
vegetation prior to the appearance of Spartina) is more EN shown in the 
French localities than in the Englisch“. 

Am besten untersucht ist auch in bezug sut die Konkurrenz- 
wirkung wieder das Trischener Spartina-Gebiet. Aus der Zeit zwischen 
der Eindeichung des Trischenkooges (1924) und der Anpflanzung von 
Spartina (1928) machen WerzeL (1924) und WENDEHORST (1926) 
Angaben über die Vegetation von Trischen. Man kann daraus aller- 
dings wenig über die Ausbildung des Verlandungsgebietes im O des 
neuen Kooges ersehen, genauere flächenmäßige Feststellungen über 
das Queller-Andelgebiet sind nicht zu finden; die Aufzählung der 
Pflanzen in drei ,,Regionen‘ bei WETZEL bezieht sich auf das ,,Mai- 
feld‘, den späteren Koog. Immerhin ergibt sich aus der Unterschrift 
der „Fig. 5“ bei WETZEL und der Pflanzenliste ,,B. Pflanzen der 
Marschwiesen und des Anwachses‘‘ bei WENDEHORST, daß auch O 
des Kooges schon damals eine flächenmäßig nicht unbeträchtliche 
Salicornia-Vegetation, in Deichnähe vielleicht noch Puccinellia vor- 
handen gewesen ist. Herr Oberinspektor Lafrenz (Marschenbauamt 
Heide i.H.) gab mir freundlicherweise nach seinen Erinnerungen 
ebenfalls an, daß vor dem neuen Deich (z. B. auf der Fläche um Punkt 3 
auf Abb. 8) und auch jenseits des Hafenpriels schon zwischen 1925 
und 1930 Quellervegetation und der Beginn einer Andelvegetation 
gewesen sei. Diese hat sich dann innerhalb der Landgewinnungs- 
werke (zwischen 1925 und 1930 gebaut) weiter ausgebreitet. Das 
Watt, auf welchem 1928 das Spartina-Feld angelegt wurde, lag im 
Pflanzjahr noch unterhalb der Quellergrenze. Spartina stand also 
hier zuerst allein; doch entwickelte sich gerade in jenen Jahren die 
einheimische Verlandungsvegetation. 

1937 finden wir schon folgende Flächen- und Deckungsverteilung. 
Die Queller-Andelvegetation umfaßt 95ha mit 5% Deckung und 
mehr, davon sind etwa 25ha dichter Salicornia-, etwa 23ha dichter Puc- 
cinellia-Bestand. Weitere 45 ha sind mit zerstreuten Pionierpflanzen 
von Salicornia infiziert. Die oben (S. 53) erwähnten 70 ha Spartina- 
Gebiet mit 5% und mehr Deckung liegen innerhalb der 95 ha des 
Queller-Andelgebietes (Abb. 9, 10). Frei von Spartina im Quellergebiet 
ist 1937 nur ein kleines Feld N der Schleuse des Kooges. Im Andel- 
gebiet war bis kurz vorher nur die eigentliche Vorlandweide nahe dem 
Deiche, die über MThw liegt, noch frei von Spartina; 1937 ist aber 
Spartina auch in diesem Gebiet im Vordringen. 
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1946 sieht man schon fast das Endergebnis dieses Konkurrenz- 
kampfes. Salicornia und Puccinellia sind zur Hauptsache verdrängt. 





Abb. 9. Geschlossener Spartina-Bestand auf Trischen, SO vom alten Pflanzfeld. 
Phot. Dr. WOHLENBERG, 11. 10. 37. B.A.W. 


Nur an den Randzonen sind sie noch vorhanden. Im NO des Gebietes 
hat Salicornia stricta auf Sandwatt etwa 20% Gesamtdeckung, im 





Abb. 10. Blühende Spartina-Horste im Gebiet von Salicornia stricta, bei etwa —15 cm 
MThw. Trischen. Phot. Dr. WOHLENBERG, 5. 9. 35. B.A.W. 


SW (Nähe der Deichecke) auf mehr schlickigem Boden ebenso; das 
macht insgesamt knapp 3ha mit nennenswert dichtem Bestand. Zwi- 
schen Hafenpriel und Deich liegt noch eine typische Andelwiese von 
etwa 6ha, die aber schon von Spartina erobert wird. Die restlichen 
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Andel- und Quellergebiete sind Sonderformationen : Der dürftige 
Puccinellia-Bestand in der Bucht zwischen Düne und Deich im NW 
steht bei etwa +20 cm MThw auf Dünensandboden. Bei dem Salicornia- 
Bestand zwischen dem alten Pflanzfeld von 1928 und der Düne handelt 
es sich um die spezialisierte Flugsandform von Salicornia stricta, welche 
nur auf solchem Standort vorkommt und diesen außer mit Spartina- 
Pionieren höchstens mit einzelnen Horsten von Triticum junceum teilt. 

Zur Ergänzung dieser Ausführungen seien in Deckungsprozenten 
noch die Dominanzverhältnisse mehrerer Punkte des Verlandungs- 
gebietes von 1937 und 1946 zum Vergleich angegeben (s. Abb. 7 und 8); 


Tabelle 3. 
Punkt 3 | Punkt4 | Punkt5 | Punkt6 | Punkt 7 
RQA|RQA\|RQA|RQA|RQA 





Punkt 1 | Punkt 2 
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1937 | + 20 8C|+ 5 95| + 5 95] 3 5 85| 10 60 +) 55 35 10| 5 40 + 
1946 150 20 — | 30 40 30| 15 85 — | 90 — 10/100 — —/100 — —| 50 25 — 


R Reisgras, Q Queller, A Andel. 








sie machen die Veränderung des Vegetationsbildes durch Zahlen 
deutlich (Tabelle 3). Die Punkte 1—7 der Abb.8 sind auf der Abb.7 
nicht eingetragen, um deren Deutlichkeit zu erhalten; sie sind aber 
auf dieser Abbildung an Hand der Landgewinnungswerke leicht zu 
lokalisieren. 

Daß Puccinellia bei Punkt 1 verschwunden ist, dürfte an einer 
Überdeckung mit Sand von W her liegen; dadurch ist auch der 1937 
SW davon liegende Salicornia-Puccinellia-Bestand vernichtet worden. 
Vielleicht gilt das auch noch für Punkt 2. Die übrigen Punkte bedürfen 
keiner Erläuterung. 

Daß der Konkurrenzkampf aber auch bei dichtem Bestands- 
schluß von Spartina unter besonderen Umständen noch jederzeit 
weitergehen kann, zeigte eine Beobachtung im alten Trischener Pflanz- 
feld im Jahre 1946. Hier war die Neubildung eines Pflanzenbestandes 
zu sehen, den manals fragmentarisches Puccinellietum bezeichnen 
könnte. Infolge von Sandaufschüttung (s. S. 62) hatte sich dort 
der — vielleicht überalterte — Spartina-Bestand stark gelichtet, so 
daß mitten im Feld mehrere Quadratmeter große nackte Flecken 
entstanden. Diese waren bewachsen mit Salicornia stricta (der Watt- 
art), Salicornia patula (der kurzährigen Art) und Suaeda. Daneben 
standen aber auch schon zahlreiche neue Spartina-Keimlinge, welche 
die Regeneration des Spartina-Bestandes ankündigten. 

Vergleicht man die drei Arten Spartina, Salicornia und Puccinellia 
in ihrem Bau, so ist sofort erkenntlich, daß bei einem Nebeneinander 
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Spartina die bei weitem kräftigste in der Behauptung des Platzes 
und in der Ausbreitung ist. Dies ist nicht nur dort der Fall, wo sie die 
erste Pflanze ist, sondern in gleicher Weise da, wo dichteste Queller- 
bestände allein oder mit lockerem Andelbestand dazwischen längst 
vorhanden waren. Wo sie auch in dem in Verlandung befindlichen 
Gebiete mit Queller und Andel in Wettbewerb tritt, da ist sie die 
bleibende, die die beiden anderen verdrängt. 

Dies ist einleuchtend bei Betrachtung ihres Baues. Yor allem ist 
ihr hoher Wuchs ausschlaggebend. Sie beschattet sowohl die Queller- 
pflanzen wie die niedrig bleibenden Andelsprosse, und beide sind 
ausgesprochen lichthungrig und vertragen das nicht. (Demgegenüber 
tritt zurück, daß Andel und Queller schon eher im Frühjahr weiter- 
zuwachsen bzw. zu keimen beginnen.) Der Queller ist zudem durch 
seine Einjährigkeit im Nachteil gegenüber Spartina. Es ist daher 
‚kein Wunder, daß gerade die Optimalphase des Quellers überhaupt 
nicht zur Entfaltung kommt, selbst wenn Spartina später eindringt. — 
Eine Andelwiese wird sich bei Vorhandensein von Spartina nie bilden 
können. In einem dichten Spartina-Bestand vermag Puccinellia zu 
keiner Zeit des Jahres die charakteristischen festen, gedrungenen 
Sprosse zu bilden, da sie selbst über den Winter hinweg von den 
Spartina-Halmen dicht und schattend überdeckt wird. Mit einzelnen 
fadenförmigen Schattentrieben (bis zu 60 cm Länge) versucht der 
Andel, zwischen den starren Spartina-Halmen nach oben ans Licht 
zu dringen. Ein Andelpolster, geschweige eine Grasnarbe, vermag 
sich hier niemals zu bilden. — Welche Konkurrenzwirkungen außerdem 
noch unter der Bodenoberfläche im Wurzelhorizont mitspielen, ist 
noch nicht geklärt. 


Das gleiche Entwicklungsbild wie auf Trischen bietet die Vorland- 
zone auch an den anderen Standorten der Küste, auf denen Spartina 
beteiligt ist. Überall bahnt sich als eine Art Dauerstadium, ein Über- 
gangsstadium von vermutlich längerer Dauer, ein Spartinetum an, 
in welchem Spartina fast allein vorhanden ist — entsprechend dem 
bisher am gleichen Standort vorkommenden Salicornietum mit dem 
Queller als der einzigen Art bzw. dem Puccinellietum mit dem Andel 
als Hauptart. ; 

Um zusammenfassend den Unterschied der Pflanzenfolge zu zeigen zwischen 
dem Vorgang a) bei alleiniger Beteiligung der einheimischen Pflanzen und b) bei 
Mitbeteiligung von Spartina, sei auf das schematische Diagramm hingewiesen 
(Abb. 11). Als Koordinaten sind genommen: Höhenlage in bezug auf MThw 
(Abszisse) und Gesamtdeckung der vier vorherrschenden Arten (Ordinate). Das 
obere Rechteck stellt die Artenfolge (welche weitgehend von der Lage zu MThw 
abhängig ist) und den Deckungsgrad unserer einheimischen Pflanzen im Laufe 
der Verlandung dar. Das untere Rechteck läßt die Kräfteverhältnisse derselben 
Zone nach Einwanderung und voller Entfaltung des Reisgrases erkennen. Dringt 
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Spartina in ein schon besiedeltes Verlandungsgebiet ein, dann ändert sich nach- 
träglich das erste Schema innerhalb weniger Jahre zum zweiten um. Das Reis- 
gras beherrscht infolge seiner großen Wuchskraft endgültig das Gebiet und läßt 
die einheimischen Verlandungsgesellschaften, auch wenn sie schon geschlossene 
Bestände bilden, nicht zur Entfaltung kommen. 












700 T 

% | + Spartina | 

V Sa/icornia 

il Puccinellia mari. 

+ Festuca rubra 
| 


Deckung 


I 
i 
I 
| 












700 
% 






En 
+ ++ +44 + ++ 
+ ++ + +++ + +) 






Deckung 











bei Mitbefeiligung von Spartina 
L 


l > 
-60 - —40 —20 20 +20 +40 
Lage in bezug auf MThW 


Abb. 11. Diagramm der Vegetationsentwicklung. 





D. Die Bedeutung von Spartina für die Landgewinnung. 


1. Erhöhung des Watts. 

Daß sich infolge eines im Watt vorhandenen Pflanzenbestandes 
Sediment absetzt, kann erst dann erwartet werden, wenn ein dichter 
Bestand vorhanden ist. Denn vorher wirkt jede der einzeln stehenden 
Pflanzen als fester Gegenstand im Wasser, an welchem die höchstens 
gleichmäßig gradlinige Bewegung des vorbeifließenden Wassers in 
eine strudelnde verwandelt wird und erodierend wirkt (WOHLENBERG 
1931, 1933). Dazu tritt noch die erodierende Wirkung der von Wasser 
und Wind hin- und herbewegten Pflanzenteile selbst. — Da nun ein 
dichter Bestand lange Zeit nicht erreicht wurde, ist es nicht verwunder- 
lich, daß im Laufe der Jahre von den Domänenämtern nur die folgenden 
beiden einzigen Angaben über eine Bodenerhöhung innerhalb des 
Reisgrasbestandes gemacht wurden: 

1. Pflanzung Weißknie (Bericht vom 9. 11. 32). ,,Das Feld (gemeint 
ist das gesamte Lahnungsfeld, in welchem zerstreut die Horste stehen) 
befindet sich in sehr guter Anlandung, da es im Schutz der Lahnung 
liegt. Im Schutz einiger Horste haben sich sichtbare Schlickhügel 


abgelagert.“ 
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2. Pflanzung Trischen (Pendelbericht vom 29.10.34): ‚In der 
Pflanzung zum ersten Male Ansammlungen weicheren Schlicks, während 
der Boden sonst fest war und nur außerhalb der Pflanzung Schlick 
angetroffen wurde.“ 

Zu der ersten der beiden Angaben ist noch folgendes zu sagen: 
Wenn in einem durch Lahnungen oder natürliche Umstände geschützten 
Watt sich Schlick ablagert, dann findet dies auch bei den Spartina- 
Horsten statt, aber nicht in diesen selbst, welche auch bei größerer 
Ausdehnung noch in einer ausgekolkten Pfütze stehen, sondern höch- 
stens im Wind- und Wellenschutz hinter ihnen. Von einer unmittel- 
baren anlandenden Wirkung kann also in diesen Fällen überhaupt 
noch nicht gesprochen werden. 

Nur von einem einzigen Gebiet kann bis jetzt eine sichere Angabe 
gemacht werden, daß im Reisgrasbestand und durch denselben eine Auf- 
höhung stattgefunden hat. Das gilt für das alte Pflanzfeld Trischen. 
Jedoch ist auch dieses positive Ergebnis nur durch die besonderen ört- 
lichen Umstände bedingt. Aufgrabungen in mehreren Profilen haben 
ergeben, daß das aufgelagerte Material zu einem großen Teil aus herein- 
gewehtem Flugsand besteht, nur ein Teil ist wirklich abgelagerter 
Schlick auf dem Untergrund von Wattsand. Die Aufhöhung ist deshalb 
auch auf der Profilhälfte am größten, welche nach dem Buschsand zu 
gelegen ist. Noch 1946 ist nur am alten Spartina-Feld eine weitere 
Aufschlickung und Aufsandung bemerkbar. Der kleine Priel, der sich 
an der Ostkante des Feldes entlangzog, ist jetzt zugeschlickt, wahr- 
scheinlich, weil ihm im Einzugsgebiet aus dem dicht gewordenen Spar- 
tina-Bestand das Wasser nicht mehr mit so großer Geschwindigkeit 
zufließt wie früher; daher ist die frühere Erosionskraft erloschen. 

Für das übrige Trischener Verlandungsgebiet ist anzunehmen, daß 
die vonstatten gehende Auflandung und das Schlickigerwerden des 
Bodens ohne Spartina genau so aufgetreten wären. Offenbar hängt 
die starke Anlandung im Osten mit dem erheblichen Abtrag der Insel 
im Westen zusammen. Die Landgewinnungsarbeiten wären in diesem 
Fall unzweifelhaft durch ein rasches Vordringen der Queller-Andel- 
vegetation unterstützt worden, und eine in der Masse mindestens 
gleiche, in den Bodeneigenschaften aber bessere Auflagerung wäre 
die Folge gewesen. ’ 

Wenn man sich die Feinstruktur eines Halmwaldes von Spartina 
und eines Andelrasens vergleichend betrachtet, wird leicht verständ- 
lich, daß der Andel leichter feine Sinkstoffe zur Ablagerung zu bringen 
vermag als Spartina. Beim Andel stehen die Hälmchen in Abständen 
von einem bis einigen Millimetern in allen Richtungen neben- und 
durcheinander. Bei Spartina dagegen stehen in Abständen von 
mehreren Zentimetern senkrecht die dicken Halme, die Blätter beginnen 
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erst etwa 10 cm über dem Grund. Es dürfte einleuchtend sein, daß 
bei einem allmählichen Abfließen von sinkstoffbeladenem Wasser in 
dem dichten Netzwerk des Andels mehr Sinkstoffe ‚hängen bleiben“ 
als im weitstehenden Gitterwerk von Spartina. Puccinellia maritima 
bleibt unstreitig nach wie vor besonders bedeutsam für die Aufhöhung 
des Vorlandes; denn ihr Standort liegt höhenmäßig (gegenüber den 
sonst ähnlich flächenhaft wirksamen, aber höher über MThw wach- 
senden Arten Festuca rubra und Agrostis alba) in dem wichtigen Bereich 
um MThw, es findet hier einerseits noch häufig eine sinkstoffbringende 
Überflutung, andererseits infolge des ausgiebigen Luftzutritts eine 
gute Bodenbildung statt. Dazu kommt, daß Puccinellia großflächig 
den abgelagerten Sand oder Schlick bindet, indem sie ihn über- 
wächst. — Gegenüber dem Queller ist der Unterschied der Sproßdichte 
von Spartina nicht so groß. Doch stehen im dichten Quellerbestand 
die Sprosse immer noch bedeutend dichter als im Spartina-Wald. 
In welchem Maße der Spartina-Bestand dem jungen Andelrasen 
in der Bindung neuer Sedimente tatsächlich unterlegen ist, geht aus 
einer Beobachtung hervor, welche Herr Dr. WoHLENBERG bei der 
Grünen Insel (Eidermündung) machte, und welche hier wiedergegeben 
werden kann. Sie betrifft allerdings keinen großflächig geschlossenen 
Spartina-Bestand, sondern nur größere dichte Horste, bei welchen 
noch leicht eine Dellenbildung stattfinden kann. „Die Sedimentation 
neuer Schlickmassen innerhalb des dichten Spartina-Bestandes konnte 
im vorliegenden Fall längst nicht Schritt halten mit der Ablagerung 
im Andelrasen der unmittelbaren Umgebung. Das an einem Spartina- 
Feld in der unteren Eidermündung gemessene Profil zeigt deutlich, 
daß keine Sedimente innerhalb des dichten Reisgrasbestandes gebunden 
werden konnten, während der Andelrasen, der mit dem Reisgras in 
scharfer Raumkonkurrenz steht, durch ständige Bindung neuer 
Schlickmassen immer. mehr an Höhe gewonnen hatte. Teils durch 
das starke Emporwachsen der Andelschichten der Umgebung, teils 
als Folge kolkender Wasserbewegung im ,,Wald“ der steifen Reis- 
grasstengel hat sich ein Niveauunterschied von mehr als 22 cm ergeben. 
Die Folge davon ist, daß bei diesen hochgelegenen Standorten (HW- 
Grenze) das bei Hochwasser angestaute Wasser nicht wieder ablaufen 
kann. Die schädlichen Folgen dieser Wasserlöcher für die Boden- 
bildung und weiteren Aufwuchsverhältnisse sind bekannt.“ 
KoLumBE (1931) sagt (S.70) unter Bezugnahme auf OLIVER 
(1925) bei Erwähnung der Ausbreitung von Spartina an der französi- 
schen Küste auf 4 Quadratmeilen in der Zeit von 1906—1932, daß 
diese Angabe bereits auf den Umfang der Neulandbildung schließen 
lasse. Es mag sein, daß in Frankreich tatsächlich die Aufhöhung als 
Folge der Spartina-Ausbreitung mit dieser Schritt gehalten hat. Für 
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das Gebiet der Westküste ist, wie sich aus dem eben Geschilderten 
ergibt, eine Ausbreitung — auch großflächigen Ausmaßes — nicht 
mit einer Wattaufhöhung von besonderem Ausmaße verbunden. 
Bei uns ist die Ausbreitung kein Hinweis auf Anschlickung, sondern 
nur auf die Arealenergie des Reisgrases. 

So ergibt sich an der Westküste die Tatsache, daß nach 19 Jahren 
an keiner Stelle eine stärkere Sedimentablagerung durch Spartina 
bewirkt wurde, als auch ohne diese Pflanzen stattgefunden hätte. 
Vor allem aber ist auch nicht eine einzige Andeutung vorhanden, 
daß nach einiger Zeit durch dichte Bestände unterhalb der Queller- 
zone eine Bodenauflagerung in größerer Tiefe bewirkt würde. 


2. Bodenbildung. 

Die Rolle der Salzpflanzen bei der Landbildung erschöpft sich nicht 
in der Schaffung von Stillwasser. Vielmehr tritt als ganz wichtige Erschei- 
nung hinzu, daß infolge der Durchwurzelung eine Änderung im Gefüge 
und in der chemischen Zusammensetzung des Wattsediments eintritt, 
welche dasselbe schon zum späteren ,,Boden“ vorbereitet. Wie verhält 
sich Spartina in dieser Beziehung im Vergleich zu Queller und Andel ? 

1. Vergleiche der Wurzelmasse, also der Menge an organischer 
Substanz (immer im großflächig dichten Bestand geprüft), ergeben, 
daß die einjährigen Salicornia-Pflanzen je Raumeinheit gewichts- 
mäßig weniger Wurzelwerk hervorbringen als die Spartina-Pflanzen, 
daß jedoch im älteren Andelbestand das Gewicht der getrockneten 
Wurzelmasse gleich oder größer ist als bei Spartina. 

2. Im Spartina-Wurzelbestand ist nicht die charakteristische, für 
die Bodenreifung so bedeutsame, braune Oxydationsfärbung in der 
Umgebung der Wurzeln festzustellen wie beim Queller und Andel. 
Der Boden erscheint immer viel schlammiger, dunkler (Schwefeleisen) 
als im Queller- und Andelgebiet. Ein Grund für das besondere Aus- 
sehen der Oberfläche mag darin liegen, daß durch die Höhe und Dichte 
des Bestandes wenig Licht auf den Boden gelangt, und daß dadurch 
andere mikrobiologische Prozesse in den oberen Bodenschichten statt- 
finden als im hellen Quellergebiet, wo sich eine schon dem Augenschein 
nach ganz andere und bedeutend stärkere ee aaa (besonders 
Diatomeen und Cyanophyceen) entwickelt. 

3. Im dichten Reisgrasbestand wird die in der LES 
schon immer als so wichtig erkannte Oxydation und das nach jedem 
Hochwasser vor sich gehende Antrocknen der Wattoberfläche durch die 
ständige Beschattung unterbunden. Die Luft als wichtiger bodenbil- 
dender Faktor bleibt sommer- wie wintertags weitgehend ausgeschaltet. 

Über die Besonderheiten in der Ausprägung von Schichtung an 
dem Standort an der Eider (vgl. S.43) machte Dr. WoHLENBERG 
noch folgende Beobachtung. ‚Unter der Andeloberfläche ist eine 
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ausgesprochene Schlick-Sandschichtung festzustellen. Diese in boden- 
kundlicher Hinsicht willkommene Wechselwirkung im Bodenaufbau 
fehlt jedoch vollkommen im Spartina-Bestand, weil Antrocknung, 
Oxydation und die sich daraus ergebende Festigung der jüngsten 
Ablagerungen nicht zur Wirkung gekommen sind“. 


3. Vorlandstruktur, Grüppenaushub, Rasensoden. 

Es ist noch zu erörtern, wie sich die üblichen Landgewinnungs- 
arbeiten innerhalb des Spartina-Gebietes im Vergleich zum Queller- 
und Andelgebiet ausführen lassen. Aus jedem Spartina-Gebiet der Küste 
(auch von Ostfriesland), wo Landgewinnung getrieben wird, häufen sich 
die Klagen besonders über die Schwierigkeiten des Grüppelns. 

1. Die Arbeit ist sehr anstrengend infolge der großen Wurzel- 
stöcke, die weit unter die Spatenstichtiefe hinunterreichen und dadurch 
ein Herausheben der Bodenschollen sehr erschweren. 

2. Die Arbeitsleistung je Stunde ist viel geringer als im Queller- 
. watt. Denn einerseits muß im Sommer erst der hohe Halmbestand 

gemäht werden, bevor überhaupt der Spaten richtig angesetzt werden 
kann; andererseits muß jede Scholle wegen der Wurzeln viel sorg- 
fältiger losgestochen werden. Die Kosten für die Arbeiten werden dem- 
zufolge viel höher als im Quellerwatt, und außerdem wird der Land- 
gewinnungstechnikerin der Ausführung des Arbeitsplanessehr gehemmt. 

Die unter erhöhten Schwierigkeiten ausgeworfene Grüppe büßt 
sehr bald an wasserführendem Querschnitt ein, da die Wurzelstöcke 
sogleich vom ersten Jahre ab erneut Ausläufer in das Grüppenbett 
hineinsenden und dieses fortgesetzt einengen. 

Eine wichtige Rolle spielt das Vorland für die Gewinnung von 
Soden zum Deich- und Lahnungsbau. Voraussetzung für die Brauch- 
barkeit der Soden ist vor allem das dichte Gefüge von Wurzelfasern 
unter der Erde und von Halmteppich über der Erde. Dies wird durch 
die einheimischen Vorlandgräser gewährleistet. Aus einem Reisgras- 
bestand, der an die Stelle des Andelbestandes treten wird, sind niemals 
solche Soden zu schneiden aus folgenden Gründen: 

1. Das Wurzelgefüge bildet nicht das notwendige gleichmäßig 
dichte Gerippe. 

2. Es fehlt die Festigkeit der zwischen den Wurzeln liegenden 
Bodenkrume, wie sie beim Andel durch die besonderen chemischen 
Umwandlungen des Bodenmaterials unter dem Einfluß der Wurzeln 
hervorgerufen wird. (Mangel an Oxydationserscheinungen.) 

3. Die oberirdischen Pflanzenteile bilden nicht den geforderten 
dichten Rasen. Ein bausteinähnliches Schneiden ist nicht möglich. 

4. Eines der wichtigsten Pflegemittel für Lahnungen und Deiche 
ist die Beweidung durch Schafe. Spartina wird aber an der Westküste 


Planta Bd. 36. > 
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nicht gefressen, so daß die mit Spartina durchsetzte Rasensode schon 
aus diesem Grunde wertlos ist. 

5. Eine Spartina-Sode würde ferner den erforderlichen Halt ent- 
behren, welcher die Andelsode als einen ‚lebendigen Baustein‘ so 
wertvoll macht, und zweitens würde sie auf dem neuen Standort an 
der Deichberme, welcher im Sommer ziemlich trocken werden kann, 
in den seltensten Fällen anwachsen (vgl. das Ergebnis des Umpflan- 
zungsversuchs, S. 49). 


4. Küstenschutz. 


Nachdem dargelegt ist, daB das Reisgras an unserer Kiiste fiir die 
Landgewinnung bis jetzt keine Vorteile, wohl aber eine Reihe von 
sehr bedenklichen Nachteilen gebracht hat, ist zu erwägen, ob diese 
Pflanze wenigstens fiir den Kiistenschutz von Nutzen sein kann. 

Wenn man die dichtesten Bestiinde auf Trischen, an der Fink- 
haushallig, am Osewoldter Koog usw. nach dem Ende einer herbst- 
lichen Sturmflutperiode und nach der winterlichen Frost- und Eis- 
periode betrachtet und feststellt, daB sie keinerlei Beschidigungen 
erlitten haben und sogar noch durch eine dichte Decke von umge- 
knickten Halmen den Boden vollkommen vor Zerstérungen geschiitzt 
haben, während Quellerpflanzen stellenweise in Massen herausgerissen 
umherliegen und manche Lahnung zerstört ist, dann ist man versucht, 
die Bedeutung des Reisgrases für den Küstenschutz positiv zu bewerten. 
Leider sind die Stellen, an denen sich solch günstiges Bild zeigt, einer- 
seits räumlich sehr begrenzt, andererseits aber bereits im Bereich des 
Vorlandes gelegen, das ohnehin als solches schon allein den besten 
Küstenschutz darstellt. Man kann nicht umhin, sich demgegenüber 
auch die Pflanzen am Sophien-Sommerkoog, am Dockkoog, bei Deich- 
hausen, Büsum und Helmsand zu vergegenwärtigen, wo die Horste 
entweder seit 19 Jahren ohne Bodengewinn stehen (Sophien-Sommer- 
koog), bzw. im langsamen Erliegen sind (Dockkoog) oder schon nach 
ganz kurzer Zeit wieder abgestorben sind (Deichhausen, Marner Plate, 
Büsum, Helmsand). An allen Stellen sind die Pflanzen in verschiedener 
Intensität der ‚rauhen See“ ausgesetzt, und ihr Zustand entspricht 
genau dem Grad der Einwirkung der Wellen und Strömung: 

1. Am Sophien-Sommerkoog in Landgewinnungs- 
werken bei mittlerer Tiefenlage auf Schlick . .. | Platz behauptet, kein 

Geländegewinn 

2. Am Dockkoogohne Landgewinnungswerkeauf Sand | nur in der obersten Zone 

erhalten (bis —0,40 m 

MThw), kein Gelände- 

gewinn 

3. Bei Deichhausen vor der Steinkante des Deiches 


(starke Angriffstendenz des Meeres) bei größerer 
en ER enr ats restlos verschwunden 
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Ganz entsprechend sind die ei PE der natürlichen Ausbreitung 
(s. Abb. 2a, b und S. 42). 

Ferner muß in diesem Zuunanipnuschhuig noch einmal auf die Lage 
der englischen und holländischen Standorte hingewiesen werden: 
tiefe Buchten, zum Teil noch im Schutz von hohen Ufern, mit feinst- 
körnigen Sedimenten als Boden (fetter Schlick). 

In Anbetracht aller durch mehrjährige Versuchsarbeiten und Beob- 
achtung der natürlichen Ansiedlung gewonnenen Ergebnisse muß 
gesagt werden, daß keine Aussicht besteht, etwa durch eine Bepflan- 
zung der gesamten Westküste mit Reisgras einen schützenden Streifen 
vor die Küste zu legen, in welchem sich die Sturmwellen totlaufen, 
und hinter welchem die Deiche geschützt liegen. 

Liegt eine Küstenstrecke frei oder unter dem Angriff des Meeres, 
dann würde auch eine Spartina-Pflanzung davor unter dem Angriff 
liegen, sie würde vernichtet werden, bevor sie überhaupt Fuß gefaßt 
haben würde. Mit anderen Worten: Das Reisgras kann keine Küste 
- schützen, es gedeiht nur dort, wo es selbst durch die Küste geschützt wird. 


5. Sonstiges. 

Aus England wird angegeben, daß das Reisgras ein brauchbares . 
Viehfutter abgebe. Hiervon kann an unserer Westküste keine Rede 
sein. Von der Westküste wird überall angegeben, daß weder Schafe, 
noch Rinder, noch Pferde es fressen mögen!. Gelegentliches Abrupfen 
der Blattspitzen darf nicht mit Beweidung gleichgesetzt werden. Es 
fällt also auch die Nutzung als Viehweide fort, welche bei den Andel- 
vorländern besteht und diese auch in weidewirtschaftlicher Hinsicht 
so überaus wertvoll macht. 

Versuche, wie in England, das Reisgras als Ausgangsstoff für 
Papier und ähnliches Industriematerial zu verwenden, sind bei uns 
vor dem Kriege noch nicht gemacht worden. Erst ganz neuerdings 
haben Unternehmer diesen Plan erwogen. Wahrscheinlich wäre die 
Gewinnung von derartigen Stoffen möglich, da die Verfahren gerade 
in den letzten Jahren sehr vervollkommnet worden und einige Mengen 
von Blättermasse vorhanden sind. Das Reisgras würde sich für solche 
Verwendung wahrscheinlich besser eignen als z. B. das Rohr ( Phrag- 
mites communis); denn es ist in Blättern und Stengeln weicher, enthält 
also wahrscheinlich nicht so viel störende Kieselsäure wie jenes. Das 
müßte durch Versuche geklärt werden. Ob diese Verwertung aber 


! Anders in Ostfriesland. Eigene Beobachtungen und Aussagen von Ge- 
währsmännern ergaben 1947, daß Spartina in der Leybucht regelmäßig vom 
Rindvieh gefressen wird. Es handelt sich in den von mir beobachteten Fällen 
um Bestände hauptsächlich aus Spartina, Aster tripol., Atriplex div. spec., wenig 
Puccinellia. 


5* 
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lohnend ist in Anbetracht der Abgelegenheit der Ernteplätze und der 
Ernteschwierigkeiten (Gezeitenbereich) und im Hinblick auf die übrigen 
Tatsachen, welche alle gegen eine Unterstützung der weiteren Aus- 
breitung sprechen, ist sehr fraglich. 

Vom Standpunkte der Landgewinnung aus ist in Anbetracht der 
geschilderten Tatsachen eine vollständige Vernichtung der Spartina- 
Bestände anzustreben. Bei dieser Aktion könnte eine industrielle 
Verwertung etwa im deichnahen Gebiet vor dem Osewoldter Koog 
mitwirken. Vorschläge zur Ausrottung der Einzelpflanzen und Be- 
stände, welche den Marschenbauämtern gemacht wurden, konnten 
infolge des Krieges und der jetzt in gleichem Maße herrschenden 
schwierigen wirtschaftlichen Lage nicht in nennenswertem Umfange 
verwirklicht werden. Es ist unter den jetzigen Verhältnissen nicht 
einmal abzusehen, daß dieses Gras wenigstens in seinen jetzigen 
Grenzen gehalten wird. 


Zusammenfassung der Ergebnisse und Schlußbemerkungen. 

Spartina Townsendii Groves wurde 1927 erstmalig an verschie- 
denen Stellen der Westküste von Schleswig-Holstein durch die Do- 
‘ mänenbauämter angepflanzt in der Hoffnung, daß dieses Grasergänzend 
zu den einheimischen Verlandungspflanzen die Landgewinnung aus 
dem Watt fördern würde. Die Art, wie sich dieser Neuling in der 
einheimischen Pflanzenwelt eingebürgert hat und an der Küste aus- 
breitet, wurde im Laufe der Jahre festgestellt durch Versuchspflan- 
zungen und durch Untersuchungen an den auf natürlichem Wege auf- 
getretenen Pflanzen. Es ergaben sich dabei eine Reihe ökologisch- 
wissenschaftlicher und praktisch-landgewinnungstechnischer Probleme. 


Spartina lebt an der Westküste in Raumkonkurrenz vor allem mit 
Salicornia stricta und Puccinellia maritima (S. 57). Die ökologischen 
Ansprüche sind denen der beiden einheimischen Arten ähnlich. Spartina 
vermag noch bei mehr als 1 m unter MThw gut zu gedeihen und zu 
fruktifizieren (auch Salicornia stricta kann, wie Versuche ergaben, 
bis etwa —80 cm MThw wachsen) (S. 47), doch bewirken geographi- 
sche Faktoren (Strömungen, Wetter, Wind) eine Konzentration fast 
ausschließlich auf den Bereich von oberhalb —40 cm MThw bis über 
die Mittelhochwasserlinie. 

Von den Standortfaktoren sind zu erkennen als förderlich: ruhiges, 
im Gezeitenrhythmus wechselndes, nicht stagnierendes Wasser sowie 
eine Höhenlage wenig unterhalb MThw; als hinderlich: durch Wind- 
wellen oder Strömung stark bewegtes Wasser sowie Lage tief unterhalb 
oder mehrere Dezimeter oberhalb MThw (S. 43ff.). Die Bodenart ist 
im Zusammenhang mit den beiden eben genannten Faktoren von 
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Wichtigkeit; auf Schlickboden sind die Pflanzen widerstandsfähiger 
und in den vegetativen Teilen üppiger (höher, Stengel dicker, Blätter 
größer, Farbe dunkler grün, stärkere Ausläuferbildung) als auf Sand- 
boden (S. 46). 

Das Alter und damit Höhe, Breitenentwicklung und Samenbildung 
der Einzelpflanze spielt für die Widerstandsfähigkeit eine wesentliche 
Rolle (S. 43). 

Die englischen und holländischen Standorte haben eine sehr ge- 
schützte Lage. Die deutschen dagegen sind ganz offen und den vor- 
herrschenden Westwinden ausgesetzt, welche zusammen mit den 
Strömungen die Ausbreitung ins freie Watt erschweren und die Samen- 
massen in das Verlandungsgebiet streuen (S. 49). 

Auf die Bodenbildung wirkt Spartina anscheinend ganz anders als 
Salicornia und Puccinellia. Nähere Untersuchungen in dieser Rich- 
tung sind im Gange (S. 64). 

Die Ausbreitung von den wenigen erhalten gebliebenen Pflanz- 
feldern aus ist in den ersten Jahren, etwa bis 1933, kaum bemerkens- 
wert gewesen. Danach ist sie mit immer wachsender Intensität vor 
sich gegangen. 1946 ist fast die gesamte Westküste mit einzelnen 
Horsten oder geschlossenen Beständen besetzt. Die Gebiete der 
dichtesten Vorkommen sind jetzt: Trischen, Auguste-Viktoria-Koog, 
Helmsand, Karolinenkoog, Vorland bei Kating (Eiderstedt), St. Peter- 
Süderhöft, Finkhauskoog, Fahretoft, Osewoldter Koog (S. 41 ff.). 

Beim Zusammentreffen mit den einheimischen Pflanzen des Ver- 
landungsgebietes gewinnt Spartina bald völlig die Oberhand, da sie 
(gegenüber Salicornia) den Vorzug der Mehrjährigkeit und (gegenüber 
Puccinellia) den der Hochwüchsigkeit hat. 

Für die Landgewinnungspraxis hat das Reisgras nicht die erhoffte 
günstige Wirkung. Es erweist sich vielmehr in dieser Hinsicht als 
ausgesprochener Schädling; denn es trägt kaum in stärkerem Maße 
als der Queller (Salicornia) und in geringerem Maße als der Andel 
( Puccinellia maritima ) zur Aufhöhung und Bodenbildung bei, erschwert 
die Landgewinnungsarbeiten und macht die Vorländer für Beweidung 
und Gewinnung von Grassoden unbrauchbar (S. 61 ff.). 

Da es fraglich ist, ob die erwünschte Ausrottung, welche heute 
schon sehr schwierig wäre, unter den derzeitigen wirtschaftlichen 
Verhältnissen wirklich wird durchgeführt werden können, muß damit 
gerechnet werden, daß Spartina auch weiterhin als fest eingebürgerter 
Bestandteil unserer Küstenvegetation mit den einheimischen Pflanzen 
der gleichen Standorte in Wettbewerb treten wird. Es wird weiter 
beobachtet werden, wie dies vor sich geht, und ‘ob das Stadium der 
gewonnenen Vorherrschaft beibehalten oder einmal wieder abklingen 
und zu einer anteilmäßigen Einordnung in die einheimische Vegetation 
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übergehen wird. Die soziologischen Verhältnisse werden genauer 
untersucht werden, unter anderem auch am südlichsten Vorkommen 
der Westküste, dem Brackwasserbereich vor dem Kaiser-Wilhelm- 
Koog, wo Spartina mit Scirpus maritimus und Aster tripolium zusam- 
mentrifft. In diesem Zusammenhang wird nach Möglichkeit auch 
den offengebliebenen Problemen der Standortsbeeinflussung nebst 
Mikrobiologie, ferner der Produktion von organischer Substanz (im 
Vergleich mit den einheimischen Arten) nachgegangen werden; dazu 
sollen morphologische und zytologische Untersuchungen angestellt 
werden. 
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BEITRÄGE ZUR PHOTOMETRISCHEN MESSUNG 
VON CHLOROPHYLL-LÖSUNGEN. 
Von 
K. WENDEL. 
(Firma C. H. Boehringer Sohn, Wissenschaftliche Abteilung, Ingelheim a. Rh.). 
Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 7. Januar 1948.) 


Einleitung. 

Seit den Untersuchungen von WILLSTÄTTER und SToLL (1918) ist 
die Bestimmung der Chlorophyllmenge aus der Schichtdicke ,,S“‘ der 
photometrierten Lösung nicht in Frage gestellt worden. Das LAMBERT- 
Beersche Absorptionsgesetz wurde, wenn auch nicht uneingeschränkt, 
zur Voraussetzung für obengenannte Bestimmung der Absolutmenge. 


Das bekannte verschiedene Verhalten in der maximalen Lichtab- 
sorption der beiden Chlorophyllkomponenten ‚a‘ und ,,b‘ machte 
schon immer die Wahl des zur photometrischen Messung vorzuschalten- 
den Filters zum maßgebenden Faktor. — Nach ZECHMEISTER (1938) 
und WINTERSTEIN (1933) werden die Extinktionen im Stufenphoto- 
meter bei Verwendung von Filter S43, d. h. im Spektralbereich 430 bis 
450 mu (Filterschwerpunkt 434 mu) gemessen. Ausgehend von der 
Erkenntnis, daß die Genauigkeit der Messung im Spektralbereich größ- 
ter Lichtabsorption am größten ist, benutzte auch STROTT (1938) zu 
seinen Messungen das Farbfilter S,3, das wohl dem Spektralbereich 
größter Lichtabsorption für alle Komponenten entsprach, nicht aber 
der Komponente ,,a‘‘ Rechnung trug, deren maximale Absorption be- 
kannterweise zwischen 600 und 650 mu Wellenlänge liegt. Andererseits 
entspricht Filter S,,; bestens der maximalen Absorption von Chloro- 
phyll „5“. In einem methodischen Referat empfiehlt schon STOCKER 
(1939) aus Gründen der ‚unsicheren Reinheit der Chlorophylle von einer 
letzten darin steckengebliebenen Xanthophyllkomponente“ die Chloro- 
phylle beim Photometrieren nicht im violetten, sondern ‚im roten 
Licht“ (Filter 7) vorzunehmen. Den zahlreichen Arbeiten SeYBoLps 
(1937) und solchen aus dessen Institut liegen ausschließlich Messungen 
mit den Filtern S,,; und S;; zugrunde, und noch NaAGEL (1939), 
PresCHLE (1942) und Montrort und ZÖLLNER (1942) ermitteln ihre 
Absolutmengen nach Gebrauch dieser Farbfilter. 
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In der Fortsetzung meiner bisher noch unveröffentlichten und ledig- 
lich in einer kurzen Originalmitteilung (WENDEL 1940) genannten 
Untersuchungen ‚Über die Veränderlichkeit des Chlorophyllgehaltes 
einiger Pflanzen im Ablauf eines Tages‘ habe ich bei der photome- 
trischen Bestimmung der Extinktionswerte das Filter S,, (Filter- 
schwerpunkt 666 mu) gewählt. Die Verwendung des Farbfilters $,, 
ist meines Wissens in allen einschlägigen Arbeiten aus unserem Münche- 
ner Institut beibehalten worden (KIRCHHEIM 1940, BuxKatscu 1939, 
1940, 1942, Srever 1944) und ist in nachstehender Betrachtung 
erörtert. 

Methodischer Teil. 


Bei der quantitativen Auswertung spektrophotometrischer Messun- 
gen an Chlorophyll-Lésungen wird man, da sich bei intensiver Be- 
lichtung solcher photooxydabler Lösungen das Absorptionsspektrum 
ändern kann (man vergleiche die Bandenverschiebung einer Phäo- 
phytin enthaltenden Chlorophyll-Lésung!) zunächst immer in dieser 
Richtung verlaufende Untersuchungen anstellen müssen. Um Fehler 
zu vermeiden, müssen jegliche Messungen schnellstens ausgeführt, ein 
eventuelles Stehenlassen der Lösungen im Strahlengang unbedingt ver- 
mieden werden. Die Erscheinung der photooxydativen Veränderung 
vorgeschalteter Chlorophyll-Lésungen ist aber vornehmlich durch 
Wellenlängen im Ultrarot, überhaupt durch solche des roten Spektral- 
bereiches bedingt, die andererseits auch vorzugsweise von Chlorophyll 
absorbiert werden. — Es bestände keine Möglichkeit, eine solche photo- 
oxydative Veränderung zu vermeiden, da ja gerade diese Strahlen im 
roten Spektralbereich hier zur Messung benötigt werden!. 

Die Verschiedenheit in der maximalen Lichtabsorption der Chloro- 
phylikomponenten zwingt uns, bei photometrischer Ermittlung der 
E-Werte für getrennte, reine Lösungen von Chlorophyll a und 6 zur 
Verwendung solcher Filter, deren Filterbreiten den Breiten ihrer maxi- 
malen Absorptionen entsprechen. Die sich weitgehend ergänzenden 
Hauptabsorptionen liegen bei ätherischen Lösungen für Chlorophyll a 
im roten (663 my), für Chlorophyll b im blauen Spektralbereich (457 my). 
Spektroskopisch reine b-Lösungen? werden, gemäß ihrer maximalen Ab- 
sorption im blauen Spektralbereich, mit Farbfilter S,, gemessen werden, 


1 Das langwellige Rot könnte zwar durch Vorschalten einer verdünnten CuSO,- 
Lösung ausgeschaltet werden, wobei aber auch dann eine Verschiebung der Filter- 
schwerpunkte zu berücksichtigen ist. 

2 Für die anfangs überlassenen Präparate von chromatographisch reinem 
Chlorophyll a und b sage ich Herrn Professor Stott (Sandoz, Basel) meinen 
besten Dank. Wie Buxarscx (1942) schon erwähnte, sind sie, wie auch die nach 
unserer Methode der Trennung erlangten Pigmente im Organ. Inst. d. Techn. 
Hochschule, bei Herrn Geheimrat FISCHER als spektroskopisch rein befunden 
worden. 
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a-Lösungen bzw. Gemische mit vorwiegendem a-Anteil bei Rotfilter 
Sgg. Die genannte Verschiedenheit bezüglich der maximalen Absorp- 
tion bedingt andererseits, daß eine konzentrierte a-Lösung in ihrem 
maximal absorbierenden Lichtbereich nicht mehr Licht zu absorbieren 
vermag als eine weit geringer konzentrierte b-Lösung in ihrem maximal 
absorbierenden Lichtwellenbereich, d. h. das vergleichsweise Zusammen- 
bringen der Absorptionen gleichkonzentrierter Lösungen von Chlorophyll 
a und 6 zeigt, daß der b-Anteil den größeren Lichtgewinn erzielt. 


Bei einer Verschiebung des Komponentenverhältnisses a/b = 1/1 
zugunsten der Komponente ,,b“ verbreitert sich bei spektroskopischer 
Prüfung die charakteristische maximale b-Absorption 457 my (gleich- 
zeitig Schwinden der a-663 mu-Absorptionslinie) und bei größerwerden- 
dem a-Anteil die charakteristische a-Bande 663 mu, wobei die bei 
644 mu liegende 6-Spektrallinie kaum mehr zu erkennen ist!. Diese 
letztgenannte Erweiterung der charakteristischen a-Bande bei Über- 
schreitung des Verhältnisses a/b = 1/1 zugunsten der Komponente ,,a“ 
ist in Richtung des langwelligen Rot vor sich gegangen und bedingt 
eine photometrische E-Ermittlung im roten Spektralbereich. Die von 
uns gewählte, dem größeren a-Anteil entsprechende Verwendung des 
Farbfilters S;, gründet sich nicht etwa auf die Absicht, einer Verun- 
reinigung der grünen Pigmente durch eine Xanthophyllisomere vor- 
zubeugen, sondern — trotz einer etwas geringeren Gesamtabsorption 
im roten Licht — den in natürlichen Bedingungen herrschenden Kom- 
ponenten- und Absorptionsverhältnissen eher gerecht zu werden’. 

In Abb. 1 sind die H-Werte einer ätherischen Chlorophyll-Lésung 
(a+6) nach chromatographischer Analyse eines Urtica dioeca-Roh- 
extraktes (unsere Methode) und nach photometrischer Ermittlung bei 
den Filtern S,, und S,, graphisch dargestellt. Es handelt sich hier, 
wie auch in allen folgenden Auswertungen (Diagramme in Abb. 2, 3, 
4 und 5, und Tabellen 1 und 2) um Mittelwerte aus jeweils fünf rasch 
aufeinanderfolgenden Messungen. Während — gemäß der spezifischen 
Augenempfindlichkeit im Messen von Farbtönen (-Intensitäten) und 
Erkennen von Helligkeitsgraden (bzw. Helligkeitsdifferenzen) — der 


1 Die spektroskopische Prüfung in unserem Laboratorium genügte in der 
Hauptsache den Anforderungen. 

2 Dies bezieht sich ausschließlich auf den Umstand, daß in den ermittelten 
(a + b)-Gemischen stets ein mengenmäßig vorwiegender a-Anteil vorhanden ist. 
Dem Bestimmen eines solchen Gemisches (a + 6) wird man strenggenommen nie 
gerecht, wenn man dasselbe als Gemisch untersucht, denn dann mißt man ja je 
nach Verwendung des Filters immer die Intensität der einen Komponente mehr. — 
Richtiger sei es (theoretisch) nach Ermittlung der Extinktionskurven von Chloro- 
phyll a mit S,, und der von Chlorophyll 6 mit S,, durch Addition von E,+ Ey 
die Gesamtabsorption zu bestimmen und danach den Absolutwert zu errechnen. 
Darüber an anderer Stelle. 











K. WENDEL: 





74 


Streubereich der gemessenen E-Werte wohl unabhängig von der Tages- 
zeit, doch z. B. im Vergleich mit dem Streubereich der gleichen Mes- 
sungen BukaATschHs (1939) als im Ausmaß verschieden gefunden wurde, 
blieb der Streubereich meiner Messungen fast konstant. Die Abwei- 
chung vom Mittelwert aus fünf aufeinanderfolgenden Messungen 
(Streuung) betrug selten bis 0,02, in der Regel 0,01. Diese durchschnitt- 
liche Abweichung, die jeweils unter fünf Ablesungen einerseits zwischen 
E-Mittel- und Höchstwert, andererseits zwischen £-Mittel- und Tiefen- 
wert auftrat, bedingt einen 

WEL Streubereich, der in Pro- 
zent je 100 Messungen be- 


45 7 
| - rechnet, mit kleinerwer- 


denden Z-Mittelwerten an- 


LE eet steigt. So kommt es, daß 
ea: kleinere E-Werte prozen- 
tual einen größeren Streu- 

bereich aufweisen, als hö- 
Qs here E-Mittelwerte, obwohl 
in beiden Fällen die relative 
Abweichung vom Z-Miittel- 
wert die gleiche, nämlich 
O0 0025 005 01 915 32 0,01, geblieben ist. Legte 
ath—e mg/#0ccm ich diese durchschnittliche 


Abb. 1. Vergleichende Darstellung der Extinktions- Abweichung von 0,01 je E- 


kurven (a +b) nach photometrischer Bestimmung . 
bei Verwendung der Farbfilter Sa und Se. Mittelwert allen Messungen 


(Lösungsmittel = Äther.) zugrunde, und errechnete 
die Streuungsmittelwerte 
verschiedener E-Bereiche, so ergab sich: Der E-Bereich E 0,5 bis £ 1,5 
erreicht bei E 0,5 eine Streuung von 2,0%. Diese rechnerische Er- 
mittlung der prozentualen Streuung deckt sich gut mit den aus 100 
Mittelwerten errechneten Streuungsmittelwerten, wobei auch relative 
Abweichungen über 0,01 (0,01—0,02) vom E-Mittelwert zur Verrech- 
nung kamen. Ich fand z.B. aus 20 £-Mittelwerten, die zwischen 
E0,57 und E 0,94 lagen, einen Streuungsmittelwert von 1,48%, der mit 
dem errechneten Streuungsmittelwert im E-Bereich 0,5—1,0, nämlich 
1,5% bestens übereinstimmt. 

Wir folgern: Der Gesamtstreubereich aller hier durchgeführten 
Messungen liegt — bei Gewährleistung einer exakten E-Messung mit 
durchschnittlicher Abweichung von + 0,01 — je nach den E-Be- 
reichen, zwischen 0,5—2,0%. Dieser Streubereich bis zu 2,0% kann 
mit den in der „Anleitung zum Gebrauch des Pulfrichphotometers‘ 
angegebenen 2,0% Abweichungen, die durch die photometrische 
Ablesung bedingt sein können, gut in Übereinstimmung gebracht 
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werden. Darauf wird in einer weiteren Mitteilung noch einmal ein- 
gegangen. 

Es ergibt sich daraus, daß für die Messung von (a + d)-Lösungen 
in unseren Konzentrationen, dieman nach chromatographischer Analyse 
gewinnt, das Farbfilter S,, geeignet ist, gegebenenfalls auch Filter 
S,, benutzt werden kann. — Gegenübergestellt seien in Abb. 2 die 
Kurven der getrennten Pigmente 97 
a und b (ebenfalls nach chromato- S=30mm | 

: 2 (Chl. b. Soy 
photographischer Trennung eines | 
Urtica dioeca-Rohextraktes), die 
wir zu Vergleichszwecken in Vor- 
versuchen ermittelten. Die Dar- os — 
stellung zeigt, daß die bei Filter | 
Sg, zu messende maximale a- 
Absorption zwischen den beiden t 
Absorptionen von Chlorophyll b £ 
zu liegen kommt. Die Verwen-  43-—— 
dung von Farbfilter S,, zur Er- 
mittlung der Extinktion einer 02 | 


(a+b)-Lösung stützt sich auch oe C3 | 
auf diese Befunde. | 


| 
| 
Um überhaupt zur Umrech- 47/— | | 

nung der E-Werte auf abso- | | 
lute Konzentrationen eine fest- | ces crete oa 
stehende Eichkurve für (a + 6) zu 2 PR ria OF Le An 
erhalten, hatte ich meinen Unter- Abb. 2. Vergleichende Darstellung der Ex- 
suchungen das durch WILLSTÂT- tinktionskurven von Chlorophyll a und b 
TER und STOLL (1918) aufgestellte Se. (Atherische Losunge 8 = Schichtdieke 
und von diesen während der Assi- = 30 mm.) 
milation als konstant betrachtete 
Komponentenverhiltnis a/b = 3/1 zugrunde gelegt!. Zu den an sich 
bekannten Abweichungen dieses Verhältnisses bestätigte sich nun in 
der Fortführung unserer Münchener Untersuchungen durch STEUER 
(1944) (nach Mitteilung), daß der Quotient a/b kurzfristigen Schwan- 
kungen unterworfen ist. Der Gedanke, daß es sich bei den von Bu- 
KATSCH (1939 und 1940) und mir (WENDEL 1940 und 1943) gefun- 
denen kurzfristigen Veränderungen von (a + 6) möglicherweise nur um 
eine Verhältnisschwankung a/b zugunsten der Komponente a (da der 
Mittags-E-Wert bei S;, gemessen normalerweise anstieg) handeln 
könnte, veranlaßte mich, künstliche Gemische von a und b zu beob- 
achten und auch das additive Verhalten ihrer Extinktionen, gemessen 
bei S,, und S,,, zu betrachten. Es ist mir nicht bekannt, daß solche 


1 Auf diese Eichkurve wird in der folgenden Arbeit eingegangen werden. 
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Versuche an kiinstlichen Mischungen von Chlorophyll a und Chloro- 
phyll 5 bereits durchgeführt worden sind. Als ich 1939 daranging, 
Chlorophyll-Lösungen verschiedener a/b-Verhältnisse und Konzen- 
trationsstufen durchzumessen und auszuwerten, war die „bevorzugte 
Lichtabsorption‘‘ der Komponenten a und 6 in verschiedenen und be- 
stimmten Strahlenbezirken (nacı EGLE, ,,chromatische Adaption‘) 
längst bekannt, so auch z. B., daß, bei gleicher Konzentration, Chloro- 

phyll b eine größere Lichtabsorp- 
S-30mm. tion besitzen kann alsChlorophylla. 
Bei der Untersuchung wechselnder 
Komponentenverhältnisse hatten 
SEYBOLD und EGLE (1937, 1938) 
schon festgestellt, daB im Allge- 
meinen die Zunahme von Chloro- 
phyll 5 in mittleren Strahlenberei- 
chen einen erhéhten Lichtgewinn 
einbringt. Diese Befunde stehen 
| wes À mit meinen Ergebnissen in Über- 





20 | 

| | 
| 
nd 

















Lay einstimmung (s. auch die Abb. 2 
À | | und 3). Zu beachten ist aber immer 
00 82 6:4 4:6 2:8 0:0 die einmalgefaBte Erwägung oben- 
Abb. 3. hen Darstellung der genannter Verfasser, ob sich die 
Extinktionskurven 0,8 mg (I) und (,4mg Verhältnisse bei reinen Pigment- 
(er byte ome) Kher etch ander” Jésungen überhaupt „einigerma- 
photometrischer Bestimmung bei den Ben‘‘ auf die Pigmentabsorption 
Filtern Se, und Sc. P si di 
im grünen Blatt übertragen lassen. 
Auch hier fehlt es noch an ausreichenden Ergebnissen, um Resultate 
miteinander zu vergleichen, bzw. um diese oder jene zu festigen. 
Abb. 3 zeigt zwei Extinktionskurven von 0,8 mg und 0,4 mg 
(a + b) je 100 cm* Äther in gestuften a/b-Verhältnissen wie 10/0 — 0/10 
gemessen bei den Filtern S,, und $,,.. Aus Abb.3 ergibt sich: 
Das Durchmessen von ätherischen Lösungen gleicher (a +b)-Kon- 
zentrationen (so bei 0,8 mg, 0,6 mg, 0,4 mg, 0,2 mg (a+) je 100 cm? 
Äther), doch verschiedenen a/b-Verhältnisses zeigt, daß sich auch mit 
einer Verschiebung des Komponentenverhältnisses a/b der abzulesende 
E-Wert ändert, obwohl die Gesamt- (a + b) Konzentration gleichbleibt. 
Diese Messungen bestätigen meine damalige und erwähnte Vermutung, 
daß ein verändert gefundener £-Wert nicht nur eine Konzentrations- 
veränderung anzeigen, sondern auch auf eine Änderung im Kompo- 
nentenverhältnis a/b hinweisen kann. Es ließe sich gut denken, daß 
sich bei konstant bleibender Gesamtkonzentration (a + b) aus derartigen 
E-Kurven Verhältnisschwankungen bestimmen ließen, wie man sie 
auch aus der spektroskopischen vergleichenden Beobachtung, etwa 
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der vier Hauptabsorptionslinien (nach ihrer Stärke nämlich) ermitteln 
kann. 

Aus den Kurven in Abb. 3 ergibt sich weiterhin: Die Extinktion 
ist, gemessen bei S,,, im Komponentenverhältnis a/b = 10/0 am 
größten und sinkt bei einer Komponentenverschiebung zugunsten 
Chlorophyll d, d.h. also nach a/b — 0/10 hin, da ein b-Molekül im 
Durchlaßbereich des Filters S,, nicht so viel Lichtquanten absorbieren 
kann wie ein a-Molekül. Bei konstanter (a + b)-Konzentration besagt 
das Ansteigen der bei S,, photometrisch bestimmten Extinktion eine 
Komponentenverschiebung in Richtung des Verhältnisses a/b — 10/0. 

Errechnet man aus den E-Werten von S,, und S,, den Quotienten 
E,,;/Eog, 80 wie es in Tabelle 1 geschehen ist, so läßt sich feststellen: 

1. Der Quotient E,,/E,, nimmt vom Verhältnis a/b = 10/0 nach 
0/10 zu, denn mit größerem b-Anteil müssen die Z-Werte bei S,, 
größer, bei S,, kleiner werden. 

2. Der Quotientenanstieg E,,/E,, mit größerwerdendem b-Anteil 
im Mischungsverhältnis begründet die Verwendung von Filter Sgs 
bei Messungen von Chlorophyll a (bzw. vorwiegend a-haltiger Lösungen) 
und S,, bei Messungen reiner Lösungen von Chlorophyll 6. 


Tabelle 1. Zusammenstellung der Quotienten E,,/Ess für verschiedene 
Konzentrationen und bei sich änderndem Komponentenverhältnis. 








a/b | 0,8 mg/100 cm* 10,6 mg/100 cm?|0,4 mg/100 cm?|0,2 mg/100 cm° 
10/0 | 1,08 | 0,94 0,90 | 0,73 

8/2 | 1,33 | 1,12 1,05 | 0,92 

6/4 | 1,41 | 1,26 1,24 | 1,08 

4/6 | 1,49 | 1,41 1,39 | 1,25 

BS). -| 1,61 | 1,52 1,49 | 1,44 

0/10 | 1,68 | 1,61 1,66 | 1,73 





s 


Bringt man die Summen von (a+ b)-Extinktionen, gemessen bei 
Sz, und $,, für die genannten Konzentrationen zur tabellarischen 
und graphischen Darstellung (Tabelle 2 und Abb. 4), so ergibt sich: 
Gegen alle Erwartung entstehen auch hier bei konstanter (a + b)- 


Tabelle 2.. Zusammenstellung der Summen E (a+b) S,+E (a+b) Seg für 
verschiedene Konzentrationen und bei sich änderndem Komponentenverhältnis. 





0,4 mg/100 cm*|0,2 mg/100 cm* 





alb | 0,8 mg/100 cm® |0,6 mg/100 cm? 





| | 
10/0 | 2,46 | 2,08 | 1,70 | 1,12 
s2 | 2,66 MY EE SU an 1,20 
6/4 | 2,78 | 2,37 | on: | 1,27 
46 | 2,66 2.33 | 1,90 1.25 
28 | 2,56 | 220° | 1,77 1,14 
0/10 | 2,2 | 196 | 1,58 1,05 











78 K. WENDEL: 
Konzentration und wechselndem a/b-Verhältnis, wie in Abb. 3, Kurven. 
Ihre Gipfelpunkte liegen zwischen den Komponentenverhältnissen a/b — 
6/4 und 4/6, d.h. recht gut um das Komponentenverhältnis a/b — 5/5. 
Beim Betrachten der E-Werte nach Verschiebung von a/b nach Chloro- 
phyll 6 auf Kosten von Chlorophyll a ergeben sich E-Schwankungen, 
die in ihrem Ausmaß der Konzentration direkt proportional sind. 


30 | ı +4 api | # Die in Abb. 4 dargestellten 
| | urven von 


E (a + b) Sy + E (a + b) Seg 


geben berechtigten AnlaB, die 
Gültigkeit des LAMBERT-BEER- 
schen Absorptionsgesetzes für 
Chlorophyll-Lésungen anzuzwei- 
feln. Die Beziehung C;:C,,= 
K,:K,, kann nur beschränkte 
| Gültigkeit haben, denn die Ex- 
| | tinktionskoeffizienten ,,K‘ (= 
15 | ee E]S) zweier Lösungen derselben 
| | Substanz stehen hier nicht 
| | streng in dem Verhältnis ihrer 
| | ‘ Konzentration. Man vergleiche 
10 | | | in Abb.4 diese Befunde etwa bei 
oo #2 64 6 28 00 gi — 10/0 in allen vier Kon- 


a:b—e 
Abb. 4. VergleichendeDarstellung der E- zentrationen, um festzustellen, 


Suninen EU WELL Pad Su rer daB gleichbleibenden Konzentra 
sichänderndem Komponentenverhiltnisa/b.  tionsstufen nicht gleichbleibende 
E-Anderungen entsprechen. 

Auch bei der Aufstellung meiner Eichkurve a/b = 3/1, die sich nicht 
etwa durch zwei MeBpunkte festlegen lieB, wie es das LAMBERT- BEERsche 
Absorptionsgesetz fordert, zeigte sich, daB vielmehr mit steigender Kon- 
zentration die entsprechende Z-Änderung kleiner wurde. Es konnte so 
auch hier bestätigt werden, daß das Gesetz für Chlorophyll-Lösungen nur 
beschränkte Gültigkeit hat, daß es bei ‚„höherkonzentrierten‘‘ Lösungen 
seine Gültigkeit verliert. Die rechnerische Ermittlung der Chlorophyll- 
menge (a + b) aus der Schichtdicke 8, die nach den Untersuchungen und 
Ergebnissen von WAKKIE (1935)!und van HizLE (1938) nur bei ,,gering- 
konzentrierten Lösungen“ sichergestellt ist, entbehrt nach vorliegenden 
zahlreichen Messungen bei Filter S,, und S,, schon bei (a + b)-Lösungen 
unterhalb0,1% inÄthereinerexaktengefordertenVoraussetzung (Abb.5). 





























1 Verfasser fand, daß das LAmBErT-BEERsche Absorptionsgesetz bei meür als 
0,1%iger Chlorophyll-Lésung seine Gültigkeit verliert, da das Absorptions- 
maximum im Rot gegen 6800 A zu wandern beginnt. 
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Ausgehend von der Erwägung, daß sich die Gesamtchlorophyll- 
menge (a + b) auch durch Addition der für Chlorophyll a bei Sgg und 
Chlorophyll 6 bei Sg, abgelesenen E-Werte ermitteln ließe, wurden 
auch, in Erwägung der in Abb. 3 wiedergegebenen Ergebnisse, E (a) 
Se, und E(b) S,, nacheinander im Pulfrich-Photometer bestimmt, und 
die addierten H-Werte zur Absolutbestimmung nach der Eichkurve 
a/b = 3/1 benutzt. Diese Addition und Ermittlung des Absolutwertes 
läßt sich aber nicht auf die natürlichen Verhältnisse übertragen, da 


das Komponentenverhält- A 
; 








nis nicht als konstant zu | 
betrachten ist, sondern | 
die einzelnen Farbkompo- | 
nenten (nicht etwa Chloro- | 
phyll 6 auf Kosten Chloro- 10 C- 


—_—}— — 
phyll a)schwanken mengen- Zu 
mäßig verschieden stark, - | 
was vielleicht auch zum Teil V4 
für die von uns (BUKATSCH 65 


1939 und 1940, WENDEL 
1940 und 1943) gefundene | 


15 








Le | 


—t 
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Gesamtchlorophylischwan- . | | | 

. .. . i 
kung (a+b) in natiirlichen 0 0025 005 01 015 2 
Bedingungen verantwort- atb— mg/100 ccm. 
. Abb. 5. Extinktionskurven (a4 + b) nach photo- 
lich gemacht werden darf. metrischer Bestimmung bei Filter S4 und Sq. 
Diese ,,verschieden große (Ätherische Lösungen.) 


Schwankung der Farbkom- 

ponenten‘‘, die nun neuerdings durch STEUER (1944)! nachgewiesen ist, 
läßt eine Addition der E-Werte zur Ermittlung von Gesamt- (a+b) nicht 
zu. Bei einer Konstanz a/b = 3/1 ließe sich aus der E-Summe mit Hilfe 
der Eichkurve der Absolutwert bestimmen. 

Aus Abb. 5 soll ersichtlich sein, wie sich eine ätherische Chloro- 
phyll-Lésung in natürlichem Komponentenverhältnis und in Konzen- 
trationen bis zu 0,2% bezüglich der Anforderungen des LAMBERT- 
Beerschen Absorptionsgesetzes verhält. Es zeigt sich, daß selbst unter 
0,1% Chlorophyll (a + b)-Konzentrationen und Extinktionen nicht in 
dem geforderten Verhältnis stehen. 


Zusammenfassung. 


Nach der Betrachtung über die Verwendung der Farbfilter $,,, 
S,, und S,, für die quantitative Messung von Gesamtchlorophyll 


1 Aus Mitteilungen von I. STEUERt, deren Ergebnisse bisher noch nicht aus- 
führlich veröffentlicht werden konnten, ‘doch in einer weiteren Veröffentlichung 
von mir ihre Berücksichtigung finden sollen. 
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(a + 6) und der grünen Farbkomponenten, aus den hier dargelegten Be- 
funden einer Abhängigkeit der photometrisch ermittelten Extinktion 
von dem Komportentenverhältnis a/b bei konstantbleibender (a + b)- 
Konzentration, und aus den Erkenntnissen, daß nicht nur der Gesamt- 
chlorophyligehalt (BUKATSCH, WENDEL), sondern auch das Verhältnis 
der grünen Farbkomponenten zueinander, a/b (STEUER), kurzfristigen 
Schwankungen unterworfen ist, folgern wir: 

Da quantitative Chlorophyllveränderungen letzten Endes stets die 
Summe ihrer quantitativ veränderten Komponentenkonzentrationen 
darstellen, erscheint bei Anwendung der chromatographischen Analyse 
nach unserer verbesserten Methode (BUKATSCH und WENDEL) für exakte 
Bestimmungen bisher nachstehende Methode als bestgeeignet : 

I. Ermittlung von EZ (a) $,, und Bestimmung des Absolutwertes 
nach Eichkurve für chromatographisch reines Chlorophyll a nach 
Filter S,,. 

II. Ermittlung von £ (6) S,, und Bestimmung des Absolutwertes 
nach Eichkurve für chromatographisch reines Chlorophyll 6 nach 
Filter S,4. 

III. Ermittlung von absolut-(a + 6) nach Addition der so ermittelten 
Absolutwerte von Chlorophyll a und 6. 

Die experimentellen Unterlagen der vorliegenden Veröffentlichung 
stammen aus der methodischen Arbeit zu meinen noch unveröffentlich- 
ten Untersuchungen, die mir von Sommer 1939 bis Oktober 1940 und 
während meines Genesungsurlaubes von Februar 1942 bis Februar 1943 
durch Herrn Professor Dr. F. C. v. FABER am Pflanzenphysiologischen 
Institut der Universität München ermöglicht worden sind. 
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ADVENTIVWURZELBILDUNG AN DER INFLORESZENZ. 
Von 
ApoLF BEYER (Kiel). 
(Eingegangen am 8. März 1948.) 


Die vorliegende kleine Mitteilung berichtet in Kürze über einige 
Beobachtungen an Nasturtium silvestre R. Br. Diese Pflanze neigt 
wie N. officinale zu Adventivwurzelbildung in den Blattachseln, auch 
an nicht sonderlich feuchten Standorten. Bleiben die Anlagen bei nor- 
malen Pflanzen nach meinen Beobachtungen auch in der Regel sehr 
klein, so entwickeln sich doch die Wurzeln an abgetrennten Sproß- 
stücken in feuchter Atmosphäre bei Zimmertemperatur schon nach 
wenigen Tagen zu beträchtlicher Länge. Die Beobachtungen sollten 
"zunächst darüber Auskunft geben, ob für die Entwicklung der Wur- 
zeln die Anwesenheit des zugehörigen Blattes erforderlich ist. Für 
Bryophyllum calycinum Sauısg. hat ja F.A.F.C. Went eine solche 
„ Korrelation nachgewiesen. 

Die ursprünglich gestellte Frage war sehr schnell eindeutig beant- 
wortet. Wurzeln erscheinen auch an solchen Stücken, die des Blattes 
und seines Achselsprosses völlig beraubt sind. Ob auch die ersten 
Stadien der anatomischen Differenzierung vom Vorhandensein des Blat- 
tes unabhängig sind, bleibt fraglich. 

Der Ort, an dem die Wurzeln hervortreten, ist im allgemeinen die 
Blattachsel, und zwar, falls ein Achselsproß vorhanden ist, nicht nur 
zwischen Blatt und Nebenachse, sondern auch zwischen Neben- und 
Hauptachse. Bei der starken Verzweigung der Pflanze ist dieser Fall 
sehr häufig. Nur ganz ausnahmsweise traten Wurzeln auch an der 
unteren Schnittfläche hervor. Hier betrug die Beobachtungszeit meh- 
rere Wochen (sonst einige Tage). Doch zeigten die anderen Stücke 
der gleichen Serie dieses Verhalten nicht. 

Gleich die erste Beobachtungsreihe ließ nun aber noch einen ande- 
ren Ursprungsort der Wurzeln erkennen: die Achseln der Infloreszenz. 
Die wesentlichen Einzelbeobachtungen sind in Tabelle 1 zusammen- 
gestellt. Der Erörterung ihres Inhaltes mag eine kurze Charakteristik 
der einzelnen Beobachtungsreihen vorausgehen. 

Allgemeine Bedingungen. Beobachtungsperiode August bis Okto- 
ber 1947; Ort helles Zimmer, unmittelbare Nähe des großen Ostfen- 
sters; Temperatur in den ersten Wochen meist 20—25°; Feuchtigkeit: 
In der Regel ‚feuchte Kammer‘. Der qualitative Charakter der Unter- 
suchung mag das Summarische dieser Bemerkungen entschuldigen. 


Planta Bd. 36. 6 
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I. 8.—14. 8. Größere SproBstücke mit und ohne Blätter. 

II. 14.—19./21. 8. Einzelne Knoten, normal und ohne Blatt und 
Achselsproß. | st 

III. 23.—27. 8. Infloreszenzen ohne Blätter. Einzelne Früchte zu 
Beginn abgeschnitten. Untere Schnittfläche in Wasser. 

IV. 9.—14.9. Ebenso. Keine Früchte abgeschnitten. Feuchte 
Kammer ohne Fließpapier. 

V. 27. 9.—6. 10. Wie IV. 6 von 7 Stücken zeigen bereits zu Beginn 
Wurzelanlagen, das 7. erst am Schluß. 

VI. Sofortige Beobachtung. 3.10. (Stück 1); 6.10. (2—3). Reife 
Fruchtstände. 

VII. 10. 10. Völlig reife Fruchtstände (1—3), Blütenstände (4—7). 
Sofortige Beobachtung. 

VIII. Beobachtung am 2.11., Dauer mehrere Wochen. Einzelne 
Früchte zu Beginn abgeschnitten. 

Die Tabelle enthält nur diejenigen Stücke, über deren Wurzel- 
bildung genaue Angaben vorliegen. Außer den hier genannten 
41 Stücken sind noch 9 weitere mit und 13 ohne Wurzelbildung zu 





























Tabelle 1. 
Ent- Entwick- Ent- Entwick- 
© x | Insgesamt | wicklung | lung nicht © ag |Insgesamt!| wicklung | lung nicht 
sis 8 Wurzeln normal normal ei ee 3 Wurzeln normal normal 
Z B 3 Wurzeln Wurzeln KZ À 3 Wurzeln Wurzeln 
ee 0 + 0 | 0 oo | 0 a 0 + 

| 

1 4l 6 41 3| 1] 3! 3 Jalmlı | 39| 6! 36| 2 3| 4 
2 bl 5! 6 5 3 0 | 3 122 3 25| 10] 4| 4 1 6 
3 el 26 7126 | 6] 0 | 1 123 5 | 71 30| 5 0! 2 
4 dl 32 | 9] 31 7] 1} 2 124 6 4| 7| 36| 4 81. .1 
5 Saf 4, 2] 4! Of 0) 213 8 10! 14] 6] 6 41-8 
6 bj 19, 1] 19) OF ©} 1 fost vla | 26; 2] alol 5 2 
7 26 113; 2111! 0! 2 | 2 127 2 44; 3] 12; 0! 32 3 
Les | | 28 3 u 7| 0! 16 1 
+ em a dr EU à RS wii. a | 22; 2} 19/ 1] 3 1 
| | | 30 5 &|:.2E o! © 4|.2 
= Sr re S 6 | 24! 9! 0! 0! 2 9 
Es SM) 9 5.0 at ee ie 7al 10! 5| 2| O| 8, 5 
12 Sal 21| 4116 3 5 | 11% ee à 
13 b] 25 6121! 2] 4/ 4 7 
14 6 | 45 6136| 5] 9! 1 134] VI} 1 29! 14] 18| 9] 11 5 
15 7711) 14] 7/134) 4) 1 935 2 14; 2] 14] 0 0 2 
16 8 [27 11119 6] 8 | 5 136 3 oi. gi 2! 0 gr à 
17 9137| 4132 | 21 5 | 2 2 1 
18 0.140] 3198.) ei a ep Z 
19 11 158 21/45, 0113 2 | 4 
20 12 | 21 1/18 Of 3 1 I39[VILI| la] 6 ur 27% 21 8 
40 un Se a 0 1 
41 2 12|.. 27 6|. 0 6| 2 
952 | 215 | 688 | 96 | 264 | 119 
100 : 23 100 : 14 100 : 45 
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Adventivwurzelbildung an der Infloreszenz. 


erwähnen. Von insgesamt 63 beobachteten Infloreszenzen zeigten also 
50 Adventivwurzelbildung. Bei der Zählung wurden nicht nur ent- 
wickelte Wurzeln (bis zu 1,5 cm Länge; so aber selten), sondern auch 
gänz junge, bis zu den frühesten äußerlich deutlich erkennbaren Sta- 
dien der Entwicklung zurück, berücksichtigt. 

Im einzelnen ist zwischen normaler und nicht normaler Frucht- 
entwicklung unterschieden. Denn es zeigte sich bereits in der ersten 
Serie ein gewisses Überwiegen der Wurzelbildung in den Achseln nicht 
normal entwickelter Früchte. Diesen Unterschied deutlich zu machen, 
ist die Aufgabe der Tabelle. Bei der Zählung an den einzelnen Stücken 
bleiben die über der Fruchtregion in der Regel vorhandenen Blüten 
und Knospen außer Betracht. 

Ein Blick auf die letzte Zeile der Tabelle zeigt, daß die Adventiv- 

. bildungen ziemlich häufig zu beobachten sind. Auf insgesamt 100 Ach- 
seln ohne kommen etwa 23 mit Wurzeln. Trennt man die normalen 
von den nicht normalen Fruchtbildungen, so sind die entsprechenden 
Zahlen 14 und 45. 

In gleiche Richtung wie das Gesamtergebnis weist die Tatsache, 
daß bei normal entwickelten Früchten die Wurzelbildung an 16 In- 
floreszenzen! ausbleibt, während bei nicht normaler Entwicklung an 
8 Stücken wurzelfreie Achseln überhaupt nicht auftreten. Weiter ist 
in diesem letzteren Falle die Anzahl der Anlagen tragenden Achseln 
10mal 100 oder mehr Prozent von der Anzahl der wurzelfreien Achseln 
(Kursivdruck). 

Es bleibt noch hinzuzufügen, was unter nicht normaler Entwick- 
lung der Früchte zu verstehen ist. Vier Gruppen von Fällen seien 
unterschieden. 

1. Früchte sind vorhanden. Ihr. Aussehen unterscheidet sich je- 
doch wesentlich von dem Aussehen der etwa gleichalterigen. (Abge- 
storben, auffallend klein, verschimmelt.) 

2. Nur der Stiel ist vorhanden, manchmal verschimmelt oder 
absterbend. 

3. Nur noch Stielreste sichtbar, bisweilen winzig kurz. 

4. Es ist gar nicht zur Fruchtbildung gekommen. Der Stiel trägt 
eine unentwickelte, nicht selten verschimmelte Blütenknospe. 

Fall 3 wurde 26mal, Fall 4 31mal beobachtet. In die letzte Gruppe 
gehören die längsten überhaupt aufgetretenen Wurzeln. 

Die Entscheidung darüber, ob eine Wurzel sich bilden kann, fällt, 
wie Gruppe 4 zeigt, recht früh. So ist es nicht verwunderlich, daß 
ein Entfernen gesunder, grüner Früchte normaler Endgröße zu Be- 
ginn der Beobachtung ohne Einfluß bleibt. Nur in 5 (oder 6?) Fällen 
von insgesamt 100 (10 Infloreszenzen der Serie III und 2 der Serie VIII) 





1 Nr. 30 und 31 nicht zu zählen, da normale Entwicklung überhaupt ausblieb. 
6* 
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traten Wurzeln auf. Diese 100 Fälle sind in der Tabelle als normal 
gezählt. 

Auf die Möglichkeit einer Korrektur in dieser Spalte sei noch 
hingewiesen, welche die Korrelation zwischen Fehlentwicklung und 
Adventivbildung noch deutlicher hervortreten lassen würde. Einmal 
sind hier 12 Fälle mit aufgeführt, in denen die Wurzelbildung in der 
Spitzenregion an ganz jungen Fruchtstielen auftrat. Ob sich alle 
diese Früchte normal entwickelt hätten, ist nicht gewiß. Weiterhin 
war an einigen normalen Früchten mit Wurzelbildung auffallend, daß 
sie in gleicher oder nahezu gleicher Höhe inseriert waren wie nicht 
normale. Der Gedanke einer Beeinflussung durch die letzteren liegt 
hier nahe. Nur in einem von diesen 8 Fällen wies die fehlgeschlagene 
Frucht keine eigene Wurzel auf. 

Im Hinblick auf ihre Beziehung zu Entwicklungshemmungen darf 
man die hier beschriebene Adventivwurzelbildung wohl als patho- 
logischen Vorgang bezeichnen. Inwieweit dieser zur Aufhellung der 
normalen Entwicklungsprozesse beizutragen vermag, müssen weitere 
Untersuchungen zeigen. Daß die Anwendung der Vorstellung von den 
„wurzelbildenden Substanzen“ in unserem Falle nicht naheliegt, läßt 
sich wohl schon jetzt sagen. 

Dr. ApoLr BEYER, (24b) Kiel-Wik, Knivsberg 37. 
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ÜBER DIE FACHVERHÄLTNISSE DER FRÜCHTE 
VON CORNUS L. UND VERWANDTER GATTUNGEN. 
Von 
Franz KIRCHHEIMER. 

Mit 5 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 23. Januar 1948.) 


Das Gynäzeum der Cornus-Arten gilt allgemein als dimer und zwei- 
fächerig. Aus ihm reift die Steinfrucht, deren hartes Endokarp zwei 
einsamige Fächer enthält. Diese Darstellung der Fachverhältnisse 
_ findet sich auch in der von WANGERIN (1910, S. 43—92) veröffentlichten 
Monographie der Gattung. Das Vorkommen abweichend gebauter 
Früchte ist aber nach den von mir gesammelten Angaben des Schrift- 
tums nicht unbeachtet geblieben (1938a, S. 6/7). So fanden sich bei 
Ziersträuchern der Cornus sanguinea L. Blüten mit einem drei- bis 
siebenfächerigen Gynäzeum. Dreifächerige Steinkerne sind von Wild- 
pflanzen verschiedener Arten bekannt, z. B. der Cornus mas L. Ferner 
sei bemerkt, daß auch Le MaovT und DECAISNE (1876, S.269) für Cornus 
einen mitunter dreifächerigen Fruchtknoten erwähnen. Eine ent- 
sprechende Angabe enthält die von FAURE (1924, S. 124) verfaßte 
Schrift über die Cornaceen. Auf das Vorkommen zweifächerig an- 
gelegter, aber durch teilweisen Abort einfächeriger Steinkerne wird 
ebenfalls hingewiesen. Dagegen sind von Cornus keine aus einem 
monomeren Gynäzeum gereiften einfächerigen Früchte - bekannt. 
Naxaı (1927, S.68) hat zwar für die zu einer besonderen Gattung 
Cynoxylon RAFINESQUE vereinigten Arten ein- und zweifächerige 
Steinkerne erwähnt. Indessen läßt seine Angabe nicht erkennen, ob 
die Einfächerigkeit auf einer, gelegentlichen Monomerie der Frucht 
beruht oder durch den teilweisen Abort‘ des zweifächerig angelegten 
dimeren Gynäzeums bedingt wurde. 

Bei meinen Untersuchungen über den Bau der Früchte der in Mittel- 
europa angepflanzten ostasiatischen Laubgehölze hat sich ergeben, 
daß Cornus officinalis SIEBOLD und ZUCCARINI regelmäßig einfächerige 
Steinkerne entwickelt. Der mit Rücksicht auf die sonst gute Kennt- 
nis der Gattung bemerkenswerte Befund veranlaßte eingehende Er- 
hebungen über die Fachverhältnisse der Früchte von dieser Art und 
der ihr nahe verwandten Cornus mas. Bei anderen, in der Regel durch 
die Monomerie des Gynäzeums bezeichneten Gattungen der Cornaceen 
konnte das gelegentliche Vorkommen mehrfächeriger Steinkerne fest- 
gestellt werden. In dieser Hinsicht sind Mastixia BLUME und Nyssa L. 
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besonders wichtig, da die Ablagerungen der erdgeschichtlichen Ver- 
gangenheit viele Reste mehrfächeriger Formen aus ihrer Verwandt- 
schaft geliefert haben. Ferner hat nach dem Zeugnis anderer Fossilien 
eine mit Cornus verwandte erloschene Gattung regelmäßig mehr als 
zweifächerige Früchte entwickelt. So können die Darlegungen über 
die besonderen Fachverhältnisse bei den erwähnten heutigen Cornaceen 
durch eine vergleichende Betrachtung von Fruchtfunden aus den Ab- 
lagerungen der erdgeschichtlichen Vergangenheit ergänzt werden. 


I. Rezente Cornaceen. 


a) Cornoideen. 

Cornus mas und Cornus officinalis sind die bekanntesten Arten der als Macro- 
carpium SPACH beschriebenen Untergattung. Sie wurde von Naxkar (1909, S. 38) 
zum Rang einer besonderen Gattung erhoben, ohne daß man seine Ansicht all- 
gemein anerkannt hat. Von den beiden Arten ist Cornus mas in Mittel- und Süd- 
europa sowie Teilen Westasiens heimisch. Cornus officinalis stammt nach NAkAI 
(1927, S. 74/75) aus Korea und wurde 1722 in Japan eingeführt. Heute ist das 
strauchige oder zu einem kleinen Baum entwickelte Gewächs daselbst überall 
angepflanzt und kann als eingebürgert gelten. Diese Art unterscheidet sich von 
der nahestehenden Cornus mas besonders durch das spätere Erscheinen der Blüten 
und die Beschaffenheit der Blätter, deren braun behaarte untere Nervenwinkel 
ein bezeichnendes Merkmal der ostasiatischen Form liefern. In den europäischen 
Gärten ist Cornus officinalis nur selten anzutreffen. 

Nähere Angaben über den Bau der Steinkerne von Cornus mas 
und Cornus officinalis sind im Schrifttum nicht enthalten, obwohl selbst 
ihre äußere Beschaffenheit eine Trennung der Arten ermöglicht. Die 
heimische Pflanze reift 9—20 mm lange und 6,5—16 mm breite rote 
Früchte. Ihre harten Steinkerne sind 8—14 mm lang, 3,6—7 mm 
dick, zum gerundeten oder spitzigen Grund verjüngt, an der Spitze 
weniger verschmälert, stumpf, oft etwas abgeflacht und mit einer mehr 
oder weniger entwickelten Grube versehen. Die gelbe oder braune 
Schale zeigt eine bestimmte Zahl von der Spitze ausgehender, in der 
unteren Hälfte verschwindender heller Kanten. Sie begrenzen die am 
Rücken der Fächer liegenden Keimklappen, die sich an der Spitze 
lösen, ihnen folgen und als längliche Zungen bis in das untere Drittel 
der Steinkerne reichen. Bei den überwiegenden Steinkernen mit zwei 
Fächern sind vier Kanten vorhanden. Dreifächerige Stücke zeigen 
sechs dieser Gebilde. Das Äußere der nur vereinzelt vorkommenden 
einfächerigen Kerne wird durch zwei Leisten bezeichnet. Der Abstand 
der Kanten verweist bei den zwei- und dreifächerigen Steinkernen 
auf die gleichartige oder verschiedene Entwicklung der Fächer. Die 
Zahl der in der Anlage vorhandenen Fächer wurde für Steinkerne von 
Pflanzen verschiedener Vorkommen mit folgendem Ergebnis bestimmt 
(Tabelle 1). 
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Tabelle 1. 
| Gesamt- | _Ein- Zwei- Drei- 
Standort zahl | fächerig | fächerig | fächeri 
T | 

Botanischer Garten Darmstadt. . . | 638 | 2 586 50 
Prinz-Emils-Garten Darmstadt... | 212 2: ae 7 
Stadtgarten Schwäbisch-Gmünd . . | 215 I fe 15 
Schloßgarten Bodman ...... 200 3.) ee 0 
Liebig-Anlage GieBen . . . . . . . 65 | — | 59 | 6 


Die Fächer sind häufig ungleich entwickelt; nicht selten erscheinen 
die Steinkerne durch Abort einfächerig. Auch bei solchen Stücken ist 
die mehrfächerige Anlage aus den Spuren der fehlgeschlagenen Fächer 
zu erschließen. SCHNEIDER (1912, Abb. 300f) hat ein durch Abort 
einfächeriges Endokarp dieser Beschaffenheit abgebildet. Die große 
Mehrzahl der Steinkerne ist zweifächerig, da dreifächerige Steinkerne 
im Mittel nur mit etwa 6,4% vertreten sind. Einfächerig angelegte, 
von einem monokarpidischen Gynäzeum stammende Steinkerne sind 
bei ihrer Seltenheit als abnorm aufzufassen. Der durch Her (1926, 
Abb. 2593h) veranschaulichte Fruchtquerschnitt zeigt ein einfächeriges 
Endokarp, ohne daß auf seine Besonderheit hingewiesen ist. Die drei- 
fächerigen Steinkerne werden von den verschiedenen Pflanzen nicht 
in gleicher Menge entwickelt, da ihr Anteil zwischen 3% und fast 
10% schwankt. Das Verhältnis zwischen den zwei- und dreifächerigen 
Früchten dürfte sich im Verlaufe ihrer Reife nur unwesentlich verändern. 
Einen Hinweis auf diese Sachlage erteilt die Analyse der von einem 
im Botanischen Garten zu Darmstadt gedeihenden Strauch geernteten 
jungen Früchte verschiedenen Alters (Tabelle 2). 

















Tabelle 2. 
> 2 | _ Zwst- Drei- — 
samt- | fäche- | fäche- | fäche- d 
EEE zahl | ng Früchte 
| mm 
| 
15. 5. 43 178 | 2 | 165 |! 11 | 5—7 
8. 6. 43 168 — | 12 | 16 8—16 
2.7.43 293 | 1 | 269 | 23 | 10—18 


Eine mindere Lebensfähigkeit der einfächerigen Früchte ist nicht 
ersichtlich, da bei der verschwindend geringen Zahl ihr Auffinden vom 
Zufall abhängt. Durch die Abb. la—d werden ein- bis dreifächerige 
Steinkerne der Cornus mas veranschaulicht. Nicht selten finden sich 
„Doppelfrüchte‘“, die auch nach den von PENZIG (1921, S. 434) ge- 
sammelten Angaben bei dieser Art häufig vorkommen. Sie zeigen 
an der Spitze zwei getrennte oder nur mit den Rändern vereinigte 
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Diskusflächen. Solche Früchte enthalten zwei an der Kontaktstelle 
abgeflachte Steine, die zweifächerig sind und fast stets verschiedene 
Größe besitzen (Abb. le). . 

Die Früchte der Cornus officinalis reifen in Mitteleuropa gewöhnlich 
etwa zwei Monate später als die der heimischen Art. 1943 waren sie 
bei dem im Botanischen Garten zu Darmstadt angepflanzten Strauch 





à d e 


Abb. la—e. Cornus mas L. (Botan. Garten Darmstadt). a Steinkern mit zwei ungefähr 

gleichartig entwickelten Fächern. b zweifächerig angelegter Steinkern mit einem un- 

fruchtbaren Fach. ec Steinkern mit drei ungefähr gleichartig entwickelten Fächern. 

deinfächerig angelegter Steinkern. e am Kontakt abgeflachte zweifächerige Steinkerne 

aus einer „Doppelfrucht‘“ mit zwei genäherten Diskusflächen. Die Querschnitte des 

Endokarps zeigen rundliche Sekretliicken von geringerer Größe als bei Cornus officinalis 
(Abb. 2). — Etwa 5mal vergrößert. 


erst Mitte Oktober scharlachrot verfärbt. Daselbst hat Cornus mas 
schon gegen Ende August reife Früchte getragen. Der Unterschied 
in der Blütezeit der beiden Arten beträgt etwa einen Monat, so daß 
die Fruchtreife der Cornus officinalis wesentlich langsamer erfolgt. 
Für ihre 11—18 mm langen Früchte wurde eine Breite von 6—11,5 mm 
bestimmt. Sie unterschieden sich von den Früchten der heimischen 
Art bei ungefähr gleicher Länge durch den etwas geringeren Durch- 
messer. Fast sämtliche Steinkerne der Cornus officinalis zeigen nur 
zwei Kanten. An ihrer Spitze fehlt die bei dem Endokarp von Cor- 
nus mas in der Regel vorhandene seichte Grube. Die in Europa ge- 
reiften Steinkerne sind 9—14 mm lang und 4—7 mm dick. Aus Japan 
vorliegende Steinkerne besitzen eine Länge von 11—16 mm und zei- 
gen 5—7 mm Durchmesser. Die Analyse der Fachverhältnisse hatte 
bei den Früchten verschiedener Standorte das folgende Ergebnis (Ta- 
belle 3). 
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Tabelle 3. 
| er 4 4 Ein- Zwei- | Drei- 
| 





Herkunft fächerig | à | fächerig 


| Ro ge 
vil 46 = 
8. foc 





LT See 
Botanischer Garten Darmstadt. . . 
Botanischer Garten Berlin-Dahlem . 


Nach diesem Befund sind die Steinkerne der Cornus officinalis im 
Gegensatz zu den anderen Arten der Gattung fast sämtlich einfächerig. 
Die Untersuchung der Blüten und von jungen Früchten verschiedenen 
Reifegrades lieferteden Be- 








weis, daß fast stets ein Tabelle 4. 
monomeres Gynäzeum ent- | Ge | Ein- | Zwei. | ange 
wickelt wird und die Ein- Datum  |samt- ;fäche- | fäche- | früchte 
? à . zahl | rig rig | mm 
fächerigkeit nicht auf dem 
Abort eines Karpells be- 15.5.8 | 115 | 112 | 3 | 3-7 
TE : as 8. 6.43 | 160 | 157 3 5—10 
PUR PTS 21 2 FOR 2. 7.43 | 382 | 370 | 12 | 7—13 
kerne sind mit weniger als 12. 8.43 | 738 | 721 | 17 | 9-15 
| 41 | 11 | 11—16 


5% an der gezählten Menge 12.10.43 | 422 
beteiligt. Auch für Cornus 

officinalis wurde die Entwicklung des Verhältnisses zwischen den Stein- 
kernen verschiedener Fachzahl während der Fruchtreife verfolgt. Die 
an dem Behang des im Botanischen Garten zu Darmstadt vorhandenen, 
etwa 50jährigen Strauches vorgenommene Erhebung ergab die oben- 
stehenden Einzelheiten (Tabelle 4). 

Die Tabelle 4 zeigt in Übereinstimmung mit dem für Cornus mas 
erwähnten Befund, daß der Anteil der Steinkerne mit einem zusätz- 
liehen Fach im Verlaufe der Fruchtreife nicht zurückgeht. Auch bei 
Cornus officinalis liefert die Zahl der Kanten einen Hinweis auf die 
Fachverhältnisse. So zeigen ihre Steinkerne mit Ausnahme der wenigen 
zweifächerigen Stücke lediglich zwei Kanten, unterscheiden sich dem- 
nach schon äußerlich von den gewöhnlichen Steinen der heimischen 
Art. Die von ihr regelmäßig in nicht unerheblicher Zahl ausgebildeten 
dreifächerigen Steinkerne wurden bei Cornus officinalis vermißt, so 
daß ihr die Fähigkeit zur Entwicklung eines trimeren Gynäzeums offen- 
bar fehlt. Ob sich auch bei anderen Cornus-Arten in Übereinstimmung 
mit Cornus mas gelegentlich ein -monomeres Gynäzeum findet, ist mir 
nicht bekannt. Nach Favre (1924, S. 144) soll die in Ostasien heimische 
Cornus kousa BUERGER mitunter durch Abort einfächerige Steinkerne 
ausbilden. Seine Abb. 28,, veranschaulicht den Querschnitt einer 
Frucht dieser Art und läßt vermuten, daß der betreffende Steinkern 
einfächerig angelegt war und nicht in der bei Cornus verbreiteten Form 
ein zweites fehlgeschlagenes Fach enthalten hat. Auf die als Benthamia 
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japonica SIEBOLD und ZUCCARINI bekannte Pflanze dürfte sich auch die 
Bemerkung Nakaıs über das Vorkommen einfächeriger Cynoxylon- 
Steinkerne beziehen (vgl. S. 85). 

SIEBOLD und Zuccarinı (1835, S. 100) erwähnen in der ersten Be- 
schreibung für Cornus officinalis einen zweifächerigen Fruchtknoten, 
der einen durch Abort häufig einfächerigen Steinkern liefern soll. Die 
Abb. 5 ihrer Tafel 50 zeigt den Längsschnitt eines zweifächerigen 
Gynäzeums. Dagegen veranschaulicht die Abb. 7 einen Steinkern, der 
in der Anlage einfächerig gewesen sein muß. Trotzdem ist das regel- 
mäßige Vorkommen solcher Steinkerne bei Cornus officinalis und der 
durch diese Eigenschaft bedingte Unterschied gegenüber der als be- 
sonders nahestehend betrachteten Cornus mas von den Autoren über- 
sehen worden. Nach den neuen Befunden muß die Diagnose der Gattung 
durch den Hinweis auf die für eine Art nachgewiesene regelmäßige 
Monomerie des Gynäzeums ergänzt werden. Die Abb. 2 zeigt ein- 
und zweifächerige Steinkerne dieser bemerkenswerten Form. 

Hitt (1933, S. 879 u. Abb. 5) hat sich mit der Dehiszenz des Endokarps 
von Cornus officinalis beschäftigt. Sie erfolgt in der für alle Arten der Gattung 
bezeichnenden Weisean der Rückenseite der Fächerdurch besondere Keimklappen. 
Diese Gebilde lösen sich von der Spitze des Steinkerns und reichen bis in seine 
untere Hälfte. Nicht bemerkt wurde die Bedeutung der Längskanten als Anzeichen 
für die Lage der Keimklappen und diesen Vorgang. Ferner erfolgt kein Hinweis 
auf die Tatsache, daß bei Cornus officinalis fast sämtliche Steinkerne nur ein 
Fach enthalten. Der abgebildete Steinkern ist zwar zweifächerig, kann aber 
nach der Beschaffenheit der Spitze zu der ostasiatischen Art gehören. Die Mög- 
lichkeit einer irrtümlichen Verwendung von Steinkernen der Cornus mas für die 
Hirschen Keimversuche läßt sich aber nicht ausschließen. Heer (1926, Abb. 2593 
k und 1) hat die klappige Dehiszenz des Endokarps dieser Art dargestellt. 

Eine bemerkenswerte weitere Eigenschaft der Cornus officinalis 
sind die großen Sekretlücken ihres Endokarps. Sie entsprechen den 
hei der heimischen Art entwickelten Gebilden, mit denen sich besonders 
SERTORIUS (1893, S. 561) beschäftigt hat. Nach seinen Angaben be- 
sitzen sie bis nahezu 1mm Durchmesser und enthalten ein braunes 
harzartiges Sekret, das teilweise wasserlöslich ist. GRIEBEL (1917, 
S. 233—235) gibt die Größe der harzführenden Hohlräume des Endo- 
karps der Cornus mas mit nur 0,5 mm an. Auf das Vorkommen solcher 
Sekretliicken bei Cornus officinalis hat nur Faure (1924, S. 144 und 
177) hingewiesen. Die durch seine Abb. 27 dargestellten Querschnitte 
des Perikarps dieser Art und von Cornus mas zeigen die großen Hohl- 
räume. Solche Sekretlücken fand ich auch bei Cornus Volkensii Harms, 
der einzigen Art der durch die Diözie der Blüten ausgezeichneten, 
mit Macrocarpium nahe verwandten Untergattung Afrocrania Harms}. 


1 Nach MEEHAN (1893, S. 376) zeigen sich bei Cornus canadensis L. aus der 
Untergattung Arctocrania ENDLICHER männlich oder weiblich blühende Pflanzen 
(vgl. Penzıc 1921, S. 433). 
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Eine mir vorliegende Frucht vom Ruwenzori in Ostafrika ist ungefähr 
eiförmig gestaltet, 9 mm lang, etwa 5 mm breit, am Grunde gerundet, 
zur Spitze verjüngt und mit einem kleinen Diskus versehen. Der offen- 
bar nicht völlig ausgereifte Steinkern zeigt vier von der Spitze herab- 





Abb. 2a—i. Cornus officinalis SIEBOLD und ZUCCARINI (a—g Botan. Garten Darmstadt; 
h, i Nagasaki). a, b einfächerig angelegte Steinkerne. c—e, i zweifächerig angelegte 
Steinkerne (d zeigt ein zweisamiges Fach; bei e und i ist ein Fach fehlgeschlagen)- 
7, a durch Verwachsung zwei- und dreifächeriger Steinkerne aus „Doppelfrüchten‘‘ mit 
einem Diskus. Die Querschnitte des Endokarps zeigen größere und mehr genäherte 
rundliche Sekretlücken als bei Cornus mas (Abb. 1). — Etwa 5mal vergrößert. 


laufende schwache Leisten. Die gestreckten Keimklappen der beiden 
Fächer sind durch ein Trenngewebe gegen die seitlichen, eingemul- 
deten Teile des Endokarps abgegrenzt. Aus der Abb. 3a ist die in 
der für Cornus bezeichnenden Weise an der Spitze beginnende Ab- 
lösung dieser zungenförmigen Gebilde zu ersehen. Die Befunde über 
das Auftreten der Sekretlücken im Endokarp von Cornus Volkensii und 
der beiden Macrocarpium - Arten sind zu der umstehenden Tabelle 5 


vereinigt. 
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Nach dieser Übersicht besitzt Cornus officinalis die größten Sekret- 
lücken. Sie erteilen dem Endokarp eine kavernöse Struktur, die be- 
sonders bei den in Japan gereiften Früchten auffällt. Viele Steinkerne 
lassen die der Oberfläche genäherten großen Sekretlücken schon äußer- 
lich an den durchscheinenden Stellen der zerbrechlichen Wand erkennen. 
Der auf ihrer Entwicklung beruhende Unterschied gegenüber den 

Steinkernen der Cornus mas ergibt sich aus 
: dem Vergleich der Abb. 1 und 2. Das 
Vorkommen entsprechender, aber kleinerer 
Sekretlücken im Endokarp der Cornus 
Volkensii wurde nicht erwähnt, obwohl 
WANGERIN (1910, S. 76/77) sie zeichnerisch 
dargestellthat (Abb.19jundk). Die Abb. 3b 
zeigt diese Elemente und ihre Verteilung im 
Endokarp der einzigen afrikanischen Art 
der Gattung. Nähere Angaben über die 
stoffliche Beschaffenheit des harzartigen 
Stoffes der beiden Macrocarpium-Formen 
sind mir unbekannt. In den lufttrockenen 
Steinkernen der Cornus officinalis bildet das 
. Sekret bräunliche durchscheinende Körn- 
6 _  ¢chenund kann ausden Hohlräumen derWand 
Abb. 3au. b. Cornus Volkensii . 
Harms(Ruwenzori).« Spitzedes entfernt werden. Unter den Cornaceen zeigt 
ad ze: um das Endokarp der von mir als Retino- 
sendenKeimklappen.bderQuer- mastizia beschriebenen erloschenen Mastix- 
et Ge ok? joideen-Gattung eine mengenmäßig und 
Etwa 7mal vergrößert. nach der Herkunft vergleichbare Produktion 
harzartigen Stoffes (1938b, S. 350—352). 

Auch bei Cornus officinalis finden sich die für Cornus mas erwähnten 

„Doppelfrüchte“. Die mit zwei Diskusnarben versehenen Früchte der 














Tabelle 5 
Sekretlücken | Cornus mas | Cornus offieinalis | Cornus Volkensii 
| | 
Gestalt + kugelig, seltener | — kugelig, seltener | Æ kugelig, stellen- 
etwas gestreckt etwas gestreckt | weise unregelmäßig 
Lage Zerstreut bis ge- | Genähert und gewükn- | Zerstreut bis 


nähert; in der Schei-| lich nur durch dünne | |genähert und ver- 
dewand spärlich | Spangen des Endo- | schmolzen; den 
 karps getrennt; bei| Rücken und die 
| zweifächerigen Stein- | Seiten der Fächer 
| kernen ist die Scheide- | umgebend 
| wand von ihnen durch- | 
| setzt 


Größe |  30—900% | 80—1400 u 20-470 u 
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ostasiatischen Art enthalten ebenfalls zwei getrennte, oft verschieden 
entwickelte, aber in der Regel einfächerige Steinkerne. Andere ,,Doppel- 
friichte“‘ der Cornus officinalis zeigen lediglich einen Diskus. In diesem 
Fall findet sich nur ein Stein, der mit einer tiefen Längsfurche versehen 
ist und aus zwei an der Stelle des Kontaktes verbundenen einfächerigen 
Kernen besteht. Manche ‚‚Doppelfrüchte‘ enthalten ein dreifächeriges 
Endokarp mit zwei Längsfurchen, die seine. Herkunft von den Anlagen 
dreier Steinkerne anzeigen. Durch die Abb. 2f und g werden solche 
abweichenden Formen veranschaulicht. 
b) Mastixioideen. 

Die einzige lebende Gattung dieser Unterfamilie der Cornaceen 
besitzt ein monomeres Gynäzeum. WANGERIN (1906, S. 42) erwähnt 
für Mastixia das gelegentliche Vorkommen zweilappiger Narben, die 
vielleicht zu aus zwei Karpellen bestehenden Fruchtknoten gehört 
haben. Mir ist aber nur ein zweifächeriger Steinkern der Mastixia 
trichotoma BLUME bekannt (1938a, S. 5). Weitere Beiträge zur Kenntnis 
der Fachverhältnisse von Mastixia können nicht geliefert werden, da 
in der Folgezeit kein neues Material dieser auf Südasien beschränkten 
Gattung nach Europa gelangt ist. 

c) Nyssoideen. 

Von den Gattungen dieser nicht selten den Myrtifloren zugewiesenen 
Einheit entwickelt Nyssa ein in der Regel monomeres Gynäzeum. 
Frühere Angaben über das gelegentliche Vorkommen zweifächeriger 
Steinkerne bei ihren Arten habe ich schon zusammengestellt (1938a, 
S.2). Hinzugefügt sei die Bemerkung, daß die gegabelten Griffel 
mancher Nyssa-Blüten nicht immer für die Dimerie des Gynäzeums 
zeugen. So ist nach WasscHER (1935, S. 346 und 348) der Griffel der 
Nyssa javanica BLUME in der Regel zweiteilig, obwohl ihr Frucht- 
knoten einfächerig sein soll. Da ein dimeres parakarpes Gynäzeum 
bei Nyssa und den anderen Vertretern der erwähnten Cornaceen-Unter- 
familien nicht vorkommt, dürfte auch die südasiatische Art keine 
Ausnahme machen und der gegabelte Griffel wird zu einem Karpell 
gehören. Das für Nyssa sinensis OLIVER schon 1938 erwähnte regel- 
mäßige Auftreten zweifächeriger Steinkerne habe ich an weiteren 
Früchten bestätigen können (1939, S. 270). 

Der von SARGENT (1893, S. 80; Tafel 219, Abb. 14) dargestellte Querschnitt 
eines zweifächerigen Steinkerns der Nyssa ogeche MARSHALL ist durch Harms 
(1897, Abb. 78), WANGERIN (1910, Abb. 1), ScHweiper (1912, Abb. 304 m) und 
andere Autoren wiedergegeben worden. Trotzdem hat nur SARGENT (1926, S. 782) 
sein gelegentliches Vorkommen bei dieser Art hervorgehoben. Nach REHDER 
(1927, S. 654) soll das ein- oder zweifächerige Gynäzeum von Nyssa gewöhnlich 
einsamige Früchte liefern. Im gleichen Sinne hat sich auch Urxor (1931, S. 5/6) 


über die Gattung geäußert. 
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Zusammenfassend kann [festgestellt werden, daß der Fruchtknoten 
der meisten Nyssa-Arten einfächerig angelegt ist und die aus einem 
dimeren Gynäzeum gereiften Steinkerne nur gelegentlich vorkommen. 
Bei Nyssa sinensis sind sie aber mit fast 50% vertreten, so daß die 
Diagnose der Gattung durch einen Hinweis auf diesen Befund über 
den Bau des Gynäzeums ergänzt werden muß. Einen zweifächerigen 
Steinkern der Nyssa silvatica MARSHALL veranschaulicht die Abb. 4 
neben dem Querschnitt der 
überwiegenden einfächeri- 
gen Form. Diese Art ist in 
Deutschland an mehreren 
Stellen angepflanzt und ge- 
langt zum Fruchten, falls 
Bäume mit den Blüten bei- 
der Geschlechter vorhanden 
sind. So reift Nyssa silva- 
tica am Speyerer Hof bei 
Heidelberg nicht nur ihre 
Früchte, sondern hat sich 
auch durch Sämlinge fort- 
gepflanzt (vgl. ScHENCK 
à c 1939, S. 366) +. Im Sommer 


Abb. 4a—c. Nyssa silvalica MARSHALL (atl. Nord- 1943 wurden von einem 

amerika). a Querschnitt eines einfächerigen Stein- . (aS * 

kerns. b Spitze eines zweifächerigen Steinkerns Baum dieses Vorkommens 

* mit den sich vom Rücken der beiden Fächer ab- 200 junge Früchte gesam- 

lösenden Keimklappen. Querschnitt eines zwei- à 5 Lae 

fächerigen Steinkerns. a, ce etwa 5mal vergrößert; melt und auf die Fachver- 

b etwa 6mal vergrößert. hältnisse geprüft. Unter 

ihnen fand sich nur ein zwei- 

fächeriges Endokarp. Bei N yssa sinensis werden vereinzelt dreifächerige 
Steinkerne aus einem trimeren Gynäzeum entwickelt. 


Eine weitere Erhebung hat sich mit der Zahl der bei Nyssa silvatica zu einer 
Infloreszenz vereinigten Blüten beschäftigt. Nach WaNGERIN (1910, S. 3 und 11) 
bilden drei bis acht, am häufigsten aber drei sitzende Blüten ein langgestieltes 
Köpfchen. REHDEK (1927, S: 654) und SCHENCK (1939, S. 365) beschreiben die 
Infloreszenz dieser Art mit den gleichen Angaben. Nach Urnor (1931, S. 13) stehen 
die Blüten der Nyssa silvatica einzeln oder bis zur Dreizahl an den Enden der 
langen Stiele. Die im Sommer 1943 bei Heidelberg gesammelten 168 abgeblühten 
Infloreszenzen eines jungen weiblichen Baumes zeigen folgenden Bau (Abb. 5 und 
Tabelle 6). 

An den jungen, mit 18—42 mm langen Stielen versehenen Fruchtständen 
ist die Zahl der Blüten genau bestimmbar, da fehlgeschlagene oder abgefallene 
Fruchtanlagen durch die Brakteen und eine Narbe angezeigt werden. Die in der 





1 Von den daselbst ohne menschliche Hilfe durch den Aufschlag vermehrten 
fremdländischen Laubgehölzen ist Sassafras officinale Nexs gleichfalls be- 
merkenswert. 
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Entwicklung begriffenen Früchte haben bei 4—7 mm Dicke eine Länge von 
5—8 mm erreicht. Nach dem Ergebnis der ‚Zählung sind die Infloreszenzen des 
bei Heidelberg aufgewachsenen, Baumes ein- bis vier-, am häufigsten aber drei- 
blütig. Der Anteil der zweiblütig angelegten Infloreszenzen ist mit fast 37% 
beträchtlich. Solche Blütenpaare bezeichnen nach REHDER (1927, S. 654) und 
Upnor (1931, S. 14/15) die als Nyssa biflora WALTER beschriebene Art. Sie wird 
von WANGERIN (1910, S. 12) lediglich für eine Varietät der Nyssa silvatica ge- 
halten. Seine Ansicht ist mit Rücksicht auf das häufige Vorkommen zweiblütiger 
Infloreszenzen bei dieser Art berechtigt. Selbst Upnor (1931, S. 15) verweist 
auf die große Ähnlichkeit der beiden Gewächse und erwähnt nur einen standort- 
lichen Unterschied, der die Trennung nicht begründen kann. Einzelblüten finden 


PETITE 


Abb. 5 a—h. N yssas ilratica MARSHALL (Speyerer Hof bei Heidelberg). Die Infloreszenzen 
zeigen junge Früchte und fehlgeschlagene Anlagen (a—e dreiblütig; /, g zweiblütig: 
A aus Einzelblüten gereift). — Etwa natürliche Größe (vgl. Tabelle 6). 


sich bei Nyssa silvatica selten. Sie werden aber regelmäßig von Nyssa uniflora 
WANGENHEIM entwickelt und haften ebenfalls an langen Stielen, zeigen aber 
größere Brakteen. Die Einzelblüten der Nyssa ogeche sind wesentlich kürzer 
gestielt. Mehr als vier Blüten wurden in den Infloreszenzen des bei Heidelberg 
gedeihenden Baumes nicht gezählt. Die daselbst vorkommenden männlichen 
Pflanzen entwickeln in Übereinstimmung mit den Angaben des Schrifttums 
drei- bis zehnblütige kurze Trauben. 








Tabelle 6. 
|- Einblütig | Zweiblütig | Dreiblütig | Vierblütig 
Zahl der 2 62 | 103 1 


Infloreszenzen 





| | 
Stellung und | Früchte | 2 Früchte ent- | 3 Früchte entwickelt: 9 | 2 Früchte 


Zahl der an- einzeln | wickelt: 8 | (Abb. 5a). | entwickelt 
gesetzten (Abb. 5h). | (Abb. 5fundg). | 
Früchte. | 1 Frucht ent- ‚Nur die Mittelfracht | 
wickelt: 54 | entwickelt: 20 
(Abb. 5d). 


| Mittelfrucht und eine | 

Seitenfrucht ent- 

| wickelt: 10 (Abb. 5c). | 

| Nur die Seitenfrüchte | 
entwickelt: 22 

| (Abb. 5b). 

| Nur eine Seitenfrucht | 

| entwickelt: 42 

(Abb. 5e). 
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II. Fossile Cornaceen. 

Fruchtreste von Cornaceen kennt man besonders aus den Braun- 
kohlenschichten des deutschen Tertiärs. Der größte Teil dieser Fossilien 
zeigt eine Erhaltung, die eingehende Vergleiche mit der Morphologie 
und Zellstruktur der Früchte heutiger Gewächse der Familie gestattet. 
Ihre Zugehörigkeit konnte nach den für die Systematik der lebenden 
Cornaceen belangvollen Merkmalen bestimmt werden. Auch aus dem 
älteren Tertiär Englands stammen solche Reste, die ebenfalls der 
genauen Analyse unterlagen. Eine Übersicht der den Cornoideen, 
Mastixioideen und Nyssoideen zugewiesenen Fossilien dieser Gruppe 
habe ich schon geliefert (1938a, S. 8—37). Die in den letzten Jahren 
erhobenen Befunde über die Fruchtreste der Cornaceen dienen besonders 
der Abgrenzung der einzelnen Formen und ihrer Nomenklatur. An 
dieser Stelle werden nur die für den Vergleich mit den heutigen Ver- 
tretern der Familie belangvollen Fachverhältnisse berücksichtigt. 

Hingewiesen sei auf die Tatsache, daß die eingehende karpologische 
Analyse über den engen verwandtschaftlichen Zusammenhang der 
Mastixioideen und Nyssoideen belehrt hat. Entgegen früheren Angaben 
besitzen die Gattungen beider Einheiten hängende Samenanlagen mit 
ventraler Raphe und einer nach außen oder seitlich gerichteten api- 
kalen Mikropyle. Ferner vermitteln mehrere erloschene Formen der 
Mastixioideen einen Übergang zu den Nyssoideen. Indessen fehlt so- 
wohl allen Nyssoideen als auch den Cornoideen die bei sämtlichen 
Mastixioideen ausgebildete Duplikatur des Endokarps an der Rücken- 
seite der Fächer. Mit den Mastixioideen teilen die Cornoideen den Be- 
sitz langer Keimklappen und das gelegentliche Vorkommen von Sekret- 
lücken im Endokarp. Derartige Elemente fehlen sowohl den mit wesent- 
lich kürzeren Keimklappen versehenen Steinkernen von Nyssa als 
auch bei verwandten Gattungen. Die Samenanlagen sind im Gegensatz 
zu den durch ihre Epitropie bezeichneten Mastixioideen und Nyssoideen 
bei den Cornoideen apotrop, besitzen eine dorsale Raphe und richten 
im gefächerten Gynäzeum die Mikropyle gegen die Scheidewand. 
Gemeinsam ist den durch die rückenständigen Keimklappen der ein- 
samigen Fächer verbundenen drei Unterfamilien die Neigung, mehr- 
fächerige Steinkerne zu entwickeln. Sie zeigt sich bei den Fossilien 
besonders deutlich und gestattet den Schluß auf schwankende Zahlen- 
verhältnisse im Blütenbau. 

a) Cornoideen. 

KEILHACE (1885, S. 225) erwähnt zwei- und dreifächerige Stein- 

kerne der Cornus sanguinea L. aus einem zwischeneiszeitlichen Torf- 


lager Norddeutschlands. Diese Angabe ist der einzige Hinweis auf das 
Vorkommen mehr als zweifächeriger Cornus-Fossilien in den Schichten 
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der jüngsten erdgeschichtlichen Vergangenheit, obwohl Reste der 
Gattung nicht selten gefunden werden. Aus dem Eozän Englands 
kennt man die von REıD und CHANDLER (1933, S. 459—464) als Dun- 
stania beschriebene erloschene Form. Die ihr zugewiesenen beiden 
Arten unterscheiden sich nur durch die zwischen drei und sechs schwan- 
kende Zahl der Fächer. Der Besitz großer Sekretlücken läßt die Stein- 
kerne der Dunstania den erwähnten. Macrocarpium-Arten ähnlich er- 
scheinen. Die Spitze der aus dem untersten Tertiär stammenden 
Fossilien zeigt im Gegensatz zu ihnen eine Grube, von denen die Leit- 
bündelkanäle zu den subapikalen Plazenten der Fächer führen. Durch 
dieses Merkmal werden die Reste in die Verwandtschaft der Cornus- 
Arten aus der Sektion Bothrocaryum KÔHNE der Untergattung Thely- 
crania ENDY.ICHER verwiesen. Die höhere Fachzahl kann mit Rücksicht 
auf die den Verfasserinnen unbekannt gebliebenen, mehr als zwei- 
fächerigen Cornus-Steinkerne nicht als ungewöhnlich gelten. Ihr regel- 
mäßiges Vorkommen bei Dunstania begründet zwar keine Sonder- 
- stellung der Fossilien, bildet aber einen Unterschied gegenüber den 
Vertretern der heutigen Gattung. Die für die beiden ‚Arten‘ an- 
gegebenen Merkmale würden die Trennung der Stammpflanzen gegen- 
wärtiger Cornus-Steinkerne nicht rechtfertigen. : 


b) Mastixioideen. 

Zu dieser Unterfamilie der Cornaceen gehören neben einfächerigen 
Formen zwei- bis vierfächerige Fossilien. Der Fund eines zweifächerigen 
Steinkerns bei einer heutigen Mastixia-Art vermittelt ihren Zusammen- 
hang mit den Mastixioideen der Gegenwart. Die als erloschen betrach- 
teten Gattungen werden nicht nur nach der Zahl der Fächer getrennt, 
sondern auch mit der Hilfe anderer Merkmale unterschieden, z.B. 
des Vorkommens von Sekretlücken und der Entwicklung der Dupli- 
katur des Endokarps. Ihre Selbständigkeit ergibt sich aus Eigenschaf- 
ten, die bei heutigen Früchten ebenfalls zur Anwendung besonderer 
Namen für die Stammpflanzen führen würden. Nähere Angaben über 
die Fossilien der durch mehrfächerige Früchte bezeichneten Mastixioi- 
deen enthalten meine in den letzten Jahren erschienenen Schriften. 


c) Nyssoideen. 

Von der im Tertiär Deutschlands verbreiteten Steinkernform N yssa 
disseminata (LUDWIG) KIRCHHEIMER habe ich zwei- und dreifächerige 
Reste beschrieben (1939, S. 269—271). An dem Vorkommen im Miozän 
Schlesiens sind die zweifächerig angelegten Steinkerne mit etwa 10% 
beteiligt. Dreifächerige Fossilien fanden sich wesentlich seltener und 
müssen hinsichtlich ihrer zahlenmäßigen Beteiligung noch erfaßt wer- 
den. Ferner sind mir zweifächerige Nyssa-Steinkerne aus den älteren 


Planta Bd. 36. 7 
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Braunkohlenschichten der Lausitz bekannt (1942, S. 441/442). Das 
Pliozän des Niederrheingebietes und der Wetterau hat nur einfächerige 
Reste geliefert, ohne daß den im jüngsten Tertiär gedeihenden Bäumen 
die Fähigkeit zur Entwicklung eines dimeren Gynäzeums gefehlt 
haben muß. 

Mit Rücksicht auf die zweifächerigen Steinkerne der heutigen N yssa- 
Arten und ihr regelmäßiges Vorkommen bei Nyssa sinensis kann der 
Nachweis entsprechender Reste für die Form aus dem Tertiär nicht 
überraschen, ist aber lange Zeit unbeachtet geblieben. Die von Rem und 
CHANDLER (1933, S. 429—431) als Protonyssa bilocularis beschriebenen 
Fossilien des englischen Eozäns teilen mit Nyssa alle Merkmale und 
werden nur unter Hinweis auf die beiden Fächer besonders benannt. 
Da zumindest bei Nyssa sinensis die aus einem dimeren Gynäzeum 
gereiften zweifächerigen Steinkerne regelmäßig und häufig vorkommen, 
kann Protonyssa nicht als eigene Gattung erhalten bleiben und muß 
mit Nyssa vereinigt werden. Besser begründet ist die Sonderstellung der 
von REID und CHANDLER (1933, S. 431—433) als Palaeonyssa multi- 
locularis beschriebenen Fossilien des gleichen Vorkommens. Diese Reste 
sind drei- bis vierfächerig und nach dieser Eigenschaft den mehr- 
fächerigen Nyssa-Steinkernen aus dem Tertiär Deutschlands anzu- 
schließen. Jedoch zeigen ihre Keimklappen eine besondere Gestalt, da 
sie von der für Nyssa bekannten dreieckigen Form abweichen und als 
elliptisch beschrieben werden. Die Reste der Palaeonyssa vermitteln 
zu der unter Davidia BAILLON bekannten heutigen Nyssoideen-Gattung, 
deren Steinkerne fünf bis zehn einsamige Fächer mit gestreckten Keim- 
klappen besitzen. Der Herkunft von Nyssa oder einer verwandten 
Form verdächtige mehrfächerige Fossilien sind neben einfächerigen 
Resten im älteren Tertiär Nordamerikas gefunden worden. Eine Über- 
sicht dieser nicht näher beschriebenen Steinkerne habe ich früher 
geliefert (1938a, S. 38/39 und 45). 


III. Allgemeine Betrachtungen. 

Auch bei Gattungen anderer Zugehörigkeit finden sich mitunter 
Arten, deren Gynäzeum eine von ihren übrigen Vertretern regelmäßig 
abweichende Zahl der Karpelle aufweist. So ist der Steinkern von 
Sparganium L. gewöhnlich einfächerig. Indessen besitzt Sparganium 
eurycarpum ENGELMANN fast stets ein dimeres Gynäzeum und ent- 
wickelt zweifächerige Früchte!. Bei den anderen Arten finden sie sich 
nur gelegentlich; noch seltener wurden drei- oder vierfächerige Stein- 








1 Solche Früchte werden von Rem und CHANDLER (1926, S. 65) auch für 
Sparganium Greenei Morone erwähnt. Diese Art gehört aber zu Sparganium 
eurycarpum und ist nach GRAEBNER (1900, S. 13) lediglich eine in Kalifornien 
heimische Varietät. 








, LL LA 
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kerne bemerkt. Hartz (1909, S.126; Tafel 5 Abb.14—16) hat zwei- 
bis vierfächerige Steinkerne einer mit Sparganium ramosum Hupson 
verglichenen Form aus einer dem ältesten Pleistozän Dänemarks an- 
gehörenden Ablagerung dargestellt. Ein im Interglazial des gleichen 
Gebietes gefundener und von diesem Autor als Abb.15 der Tafel 9 
abgebildeter zweifächeriger Rest der erwähnten Sparganium-Art ist 
bei BERTSCH (1941, Abb. 101) wiedergegeben, ohne daß auf diese 
Übernahme und die Herkunft des Steinkerns aus einer Ablagerung 
der erdgeschichtlichen Vergangenheit hingewiesen wird!. Als zwei- 
fächerig bezeichnet Reıp (1920, S.58) manche Steinkerne einer im 
Pliozän des mittleren Frankreichs gefundenen Sparganium-Form. Die 
von REID und CHANDLER (1926, S. 63—65) mit dem Namen Spar- 
ganium multiloculare belegten Reste aus dem Oligozän des südlichen 
Englands sind zwei- bis fünffächerig, ohne daß die Beschaffenheit der 
Fossilien einen Zweifel an der Zugehörigkeit erlaubt. 

Mit dem Verhalten dieser Gewächse kann man die Ansicht be- 
gründen, daß die von den Fossilien zu den ‚heutigen Gattungen fort- 
schreitende Reduktion der Zahl ihrer Fruchtblätter einer im Verlaufe 
der Erdgeschichte allgemeinen Entwicklung des Gynäzeums entspricht. 
Tatsächlich wurden auch für andere, gegenwärtig durch ein monomeres 
Gynäzeum bezeichnete Einheiten in den Ablagerungen des Tertiärs 
verwandte Formen mit mehrfächerigen Früchten nachgewiesen. Das 
Auftreten mehrfächeriger Fruchtknoten bei den erwähnten Gattungen 
läßt besondere Zahlenverhältnisse für die übrigen Teile der betreffenden 
Blüten vermuten. WANGERIN (1906, S.4) fand bei der unter dem 
Synonym Cornus stricta L’H£RITIER erwähnten Cornus femina MILLER 
in den gelegentlich entwickelten fünfzähligen Blüten ein trimeres Gynä- 
zeum. Für je 50 Infloreszenzen der beiden Macrocarpium-Arten habe 
ich geprüft, ob die Pentamerie der Blüten- und Staubblattkreise stets 
oder nur manehmal mit einer erhöhten Zahl von Karpellen verbunden 
ist. Die folgende Tabelle 7 vermittelt den Einblick in die Häufigkeit 
abweichender Zahlenverhältnisse bei der durch vierzählige Blüten be- 
zeichneten Gattung?. 

Die Dolden der Cornus mas enthalten 9—21, im Mittel 16 Blüten. 
Das Gynäzeum der 17 dreizähligen Blüten des zu Bodman gedeihenden 

1 Derartige Verstöße gegen die bei der Verwertung von Abbildungen anderer 
Autoren bestehenden Gepflogenheiten enthält das Bertscusche Werk in größerer 
Zahl. Auch dürften die zum Teil aus Ablagerungen des Tertiärs stammenden 
Fossilien nicht die richtigen Objekte für die Veranschaulichung der in den Kultur- 
schichten zu erwartenden Früchte und Samen sein. 

2 Penzic (1921, S. 433/434) hat die auf fünfzählige Cornus-Bliiten bezüglichen 
Angaben des Schrifttums gesammelt. Entgegen seinem Hinweis erfaßt die von 


VoeLer (1902, S. 428—436) für Cornus sanguinea veröffentlichte Statistik keines- 
falls ihr Vorkommen, sondern lediglich die schwankende Zahl der Blüten in den 


Infloreszenzen. 
7* 
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Tabelle 7. 





Zahl der Bau der Bliiten 
Blüten in 


Art : 50 Inflores-! . | 
zenzen | dreizählig | vierzählig | fünfzählig 











Cornus mas | 
(Schloßgarten Bodman) . . . . . 801 17 | 782 











2 
Cornus officinalis 
(Botanischer Garten Darmstadt) . 1050 — | 1038 12 


Strauches ist zweifächerig. Sie fanden sich einzeln in 15 der 50 unter- 
suchten Infloreszenzen; nur eine Dolde lieferte zwei Blüten dieser 
Beschaffenheit. Bei ihnen sind der Kelch, die Krone und das alterni- 
petale Andrözeum nach der Dreizahl gebaut. Gelegentlich zeigen 
Blüten dreiteilige Korollen und vier Stamina. In ihnen ist ein Kron- 
blatt besonders breit und dürfte auch nach dem Zeugnis des gegen- 
ständigen Staubblattes von zwei Anlagen abzuleiten sein. Die beiden 
fünfzähligen Blüten dieses Strauches enthielten ein zwei- und drei- 
fächeriges Gynäzeum. Nur in einer Infloreszenz wurden zwei nach der 
Drei- und Fünfzahl gebaute Blüten festgestellt. Das gelegentliche 
Vorkommen der Trimerie bei den Blüten der Cornus-Arten ist bekannt 
und z. B. von WANGERIN (1906, S. 4) erwähnt. 

Die Infloreszenzen der Cornus officinalis führen 12—30 und im 
Mittel 21 Bliiten, sind also reicher als die Dolden der heimischen Art. 
Regelmäßig gebaute dreizählige Blüten wurden bei Cornus officinalis 
nicht festgestellt. Selten finden sich die fiir Cornus mas erwähnten 
Blüten mit vier Stamina und einer trimeren Korolle. Auch bei ihnen 
besitzt ein Kronblatt besondere Breite und ist aus zwei Anlagen ver- 
wachsen, da vor seiner Mitte ein Staubblatt steht. Die 12 fünfzähligen 
Blüten enthielten sämtlich ein monomeres Gynäzeum. Nur in einer 
Dolde wurde je eine vier- und fünfzählige Blüte gefunden. 

Beide Arten entwickeln vereinzelte Blüten, die sechsteilig erscheinen. 
Sie besitzen sechs Kronblätter, eine gleiche Zahl von Stamina und zwei 
getrennte Griffel. Das Gynäzeum ist etwas verbreitert, mit einer 
+ ausgebildeten seichten Längsfurche versehen und enthält bei Cornus 
mas vier zu einer Reihe verbundene Fächer. In den Fruchtknoten 
solcher Blüten der Cornus officinalis wurden zwei Fächer gefunden. 
Nach dieser Beschaffenheit sind sie aus zwei Anlagen entstanden und 
dürften bei der Reife die als ,,Doppelfrüchte‘* bezeichneten, mit zwei 
verwachsenen oder getrennten Steinen versehenen Gebilde liefern. 
Derartige Blüten hat schon WINKLER (1924, S. 146) für Cornus sanguinea 
beschrieben. 

Diese Befunde beweisen, daß bei den Pflanzen der erwähnten Stand- 
orte die schwankenden Zahlenverhältnisse im Bau der Korollen und 
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des Staubblattkreises ihr Gynäzeum nicht beeinflußt haben. Entgegen 
meiner Vermutung besteht kein Zusammenhang zwischen dem Vor- 
kommen drei- oder fünfzähliger Blüten und dem Auftreten der vom 
| Typus abweichenden Fächerung des Fruchtknotens. Nach dem Ergebnis 
der Zählung überwiegt der Anteil fünfzähliger Blüten bei Cornus offici- 
nalis mit etwa 1,1% den für Cornus mas zu nur 0,25 % festgestellten Wert. 
Da sie von der monomeren Form häufiger entwickelt werden, bestätigt 
auch dieses Verhältnis das Fehlen einer solchen Korrelation. Bei den 
untersuchten Arten reifen die ein- und dreifächerigen Steinkerne über- 
wiegend in den für Cornus gewöhnlichen vierzähligen Blüten. 


| Zusammenfassung. 

Cornus officinalis entwickelt im Gegensatz zu der nahestehenden Cor- 
nus mas und den anderen Vertretern der Gattung ein monomeres Gynä- 
zeum. Dieser neue Befund veranlaßte eingehende Erhebungen über die 
Fachverhältnisse der Früchte verschiedener Cornaceen. Nach ihnen 
treten die für Cornus officinalis bezeichnenden, einfächerig angelegten 
Steinkerne bei Cornus mas lediglich vereinzelt auf. Dem dimeren Typus 
der Gattung entspricht das Gynäzeum nur in wenigen Blüten der ost- 
asiatischen Art. Ferner fehlen ihr die bei Cornus mas häufig entstehen- 
den dreifächerigen Steinkerne. Ein Zusammenhang zwischen dem Auf- 
treten abweichender Zahlenverhältnisse im Bau der Blütenkrone und 
des Fruchtknotens wurde nicht bemerkt. Auch bei Nyssa finden sich 
zweifächerige Steinkerne, obwohl das Gynäzeum der Gattung als 
monomer gilt. Für Nyssa sinensis wurde ihr regelmäßiges und häufiges 
Vorkommen festgestellt. Über die unterschiedliche Fächerung der 
Früchte bei den Cornaceen der erdgeschichtlichen Vergangenheit be- 
lehren die Fossilien mehrerer Formen aus dem Tertiär Europas. 
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ÜBER DEN EINFLUSS DER ASKORBINSÄURE 
AUF DIE AUXINAKTIVIERUNG. 


Von 
EpITH Raapts. 


Mit 12 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 3. Dezember 1947.) 


A. Einleitung. 

Ob die in allen wachsenden Pflanzenteilen reichlich vorhandene 
Askorbinsäure das Streckungswachstum beeinflußt, ist noch nicht aus- 
reichend untersucht. Zwar hat man wiederholt Entwicklungsförde- 
rungen von Pflanzen nach Zugabe von Askorbinsäure beobachtet (vgl. 
z. B. die Angaben bei AMLONG und NAUNDORF 1938, S. 27 sowie BONNER 
und Bonner 1938). Genauere Untersuchungen über die Einwirkung 
von Askorbinsäure auf den WachstumsprozeB hat aber nur CLARK (1937) 
gemacht. Er brauchte Askorbinsäure in gepufferter Lösung bei einem 
Pu Wert von 5,0—6,0 und stabilisierte, um eine Oxydation zu ver- 
hindern, mit Cystein!. So behandelt war Askorbinsäure im Hafertest 
wirkungslos. In gepufferter Lösung wirkte sie wie eine Säure; es traten, 
wie auch bei Behandlung mit anderen Säuren, Krümmungen auf. 
CLARK schloß aus diesen Versuchen, daß Askorbinsäure kein Zell- 
streckungshormon ist. FUNKE stellte,dagegen in unveröffentlichten 
Versuchen einen Einfluß der Askorbinsäure auf die Zellstreckung fest. 
Sie benutzte abeichend von CLARK kein Stabilisierungsmittel und ver- 
wandte zur Lösung Leitungswasser von alkalischer Reaktion. Die 
Krümmungen, welche die Askorbinsäure bei dieser Anwendungs- 
methode im Hafertest hervorrief, ließen sich allerdings nicht regelmäßig 
beobachten, sondern traten nur innerhalb einiger Wochen mehr oder 
weniger stark auf und blieben dann aus. Es war daher kaum anzu- 
nehmen, daß die Askorbinsäure unmittelbar in den Streckungsvorgang 
eingreift. In welcher Weise sie sich an der Zellstreckung beteiligt und 
von welchen Bedingungen ihre Wirksamkeit abhängt, soll in den vor- 
liegenden Versuchen gezeigt werden. 


B. Methodik. 
Die Versuche wurden größtenteils in Münster und Göttingen, einige auch in 
Dresden ausgeführt. Die Askorbinsäure war von der I. G. Farbenindustrie, Werk 
Wuppertal und von der Firma Merck, Darmstadt bezogen. Als Lösungsmittel des 


1 CLARK selbst schreibt Cystin, was aber wohl ein Irrtum ist. 
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kristallinen Päparates benutzte ich in fast allen Fällen Leitungswasser, dessen 
Pu-Wert an den einzelnen Orten etwas verschieden, jedoch stets alkalisch war. 
Verdünnungen von 1:10%, 1:105, 1:10°, 1:10? und 1:108 träufelte ich auf Würfel 
von 3%igem Agar. Die Größe der einzelnen Würfel betrug 2,5 x 2,5 x 1,3 mm. Ich 
gab jeweils so viel Askorbinsäure zu dem Agar, daß ihre Konzentration um eine 
Zehnerpotenz herabgesetzt wurde. Meist prüfte ich verschiedene Verdünnungen 
nebeneinander... Bei Anwendung nur einer Konzentration richtete sich deren 
Stärke nach der augenblicklichen Empfindlichkeit des Hafers gegen Wuchsstoff. 
Etwa eine Stunde nach dem Aufträufeln testete ich die Agarwürfel auf Haferkole- 
optilen (Siegeshafer der Firma Gebr. Dippe, Quedlinburg). 

Den Einfluß der Askorbinsäure auf das Streckungswachstum prüfte ich durch 
verschiedene Testverfahren. 

Um eine polare Wanderung festzustellen, wandte ich als Krümmungstest 
hauptsächlich den Hafertest an, den ich nach der von SöpınG beschriebenen 
Methode als sogenannten Tageslichthafertest ausführte (Söpına 1935). In einigen 
Versuchen benutzte ich auch den Koleoptilentest (Funke 1939), bei dem ich aber 
die übliche Testzeit von 24 Stunden teilweise auf 5 Stunden verkürzte. 

Einen allgemeinen Einfluß der Askorbinsäure auf das Wachstum ermittelte 
ich durch den Zylindertest. Bei dieser Versuchsanordnung wurden 1 cm lange 
dekapitierte, isolierte Koleoptilzylinder auf Glasnadeln gesteckt, von denen zehn 
in einer Reihe auf einem Paraffinblöckchen befestigt waren. Um für eine genügende 
Wasserzufuhr zu sorgen, lag je ein Streifen feuchtes Filtrierpapier vor und hinter 
den aufgesteckten Zylindern, die mit der basalen Schnittfläche damit in Berührung 
kamen. Teilweise benutzte ich die Koleoptilzylinder innerhalb der ersten Stunde 
nach dem Schneiden zum Test, zum Teil erst nach 20 Stunden. Die Würfel klebte 
ich mit Gelatine auf die apikale Schnittfläche der Zylinder und markierte eine 
etwa 4 mm lange Zone in der oberen Hälfte der Koleoptile mit einer Kohleauf- 
schwemmung in Paraffinöl. Nach 21/,, 5 und 23 Stunden las ich mit dem Hori- 
zontalmikroskop den Zuwachs ab. Dieser ist in Teilstrichen angegeben, wobei ein 
Teilstrich 0,057 mm entspricht. Während des Versuches standen die Zylinder in 
einer feuchten, dunklen Kammer; nur die Messungen fanden bei Tageslicht 
statt. Die Werte jedes einzelnen Versuches sind Mittel aus 8—15 Pflanzen. 


C. Versuchsergebnisse. 
1. Askorbinsäure im Tageslichthafertest. 

In der Zeit vom 9. 12. 41 bis zum 13. 3. 42 hatte Funke in Dresden 
in 11 Versuchen eine Askorbinsäurekonzentration von 1: 10° im Tages- 
lichthafertest gepriift. Neben einem Praparat der I. G. Farbenindustrie 
verwandte sie in 4 Fällen noch ein Präparat der Firma Merck. In 8 Ver- 
suchen traten, wenigstens bei dem einen der Präparate, mehr oder 
weniger starke Krümmungen auf (Abb.9). Sie erreichten in einer 
Serie sogar einen Mittelwert von 19°. 

Von April an setzte ich die Untersuchungen in Münster fort. Jedoch 
konnte ich in 40 Versuchen nur Ende Juli und Anfang August an 
4 Tagen Wachstumsförderungen beobachten, ohne aber die hohen Werte 
der Dresdener Versuche zu erlangen. Im Höchstfalle betrug die Durch- 
schnittskrümmung 7,8°. Auch die starke Konzentration von 1: 10%, die 
ich von Januar 1943 an mit den Präparaten der beiden Firmen benutzte, 
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blieb meist wirkungslos. Vier Versuche, an den gleichen Tagen im 
Februar 1943 in Dresden und Münster ausgeführt, zeigten, daß ungleiche 
Versuchsbedingungen an den einzelnen Orten, wie etwa ein verschie- 
dener Salzgehalt des zur Lösung der Askorbinsäure benutzten Leitungs- 
wassers, für die schwankende Wirksamkeit nicht maßgebend waren. 
(Tabelle 1). Sowohl in Dresden, als auch in Münster waren die Mittel- 
werte aus den beiden Serien, von denen die eine mit einem Präparat 
der I. G. Farbenindustrie, die andere mit einem Präparat der Firma 
Merck an den 4 Versuchstagen behandelt waren, gleich. In je einem 
der beiden Versuche an den verschiedenen Orten rief das Präparat von 
Merck annähernd dieselbe Wirkung hervor wie eine Heteroauxinkon- 
zentration 8:10%. Im übrigen war die Reaktion auf die Askorbinsäure 
nur gering oder blieb sogar ganz aus. Zum Vergleich mit der Wirkung 
eines Wuchsstoffes sind in Tabelle 1 verschiedene Heteroauxinwerte der 
Konzentration 8:10% ebenfalls aufgeführt. 


Tabelle 1. Krümmungen im Tageslichthafertest 
bei Behandlung mit Askorbinsäure 1:104 (A) und Heteroauzin 8:108 (H.A.). 























Dresden Münster 
Datum | 4.1.G. | A.Merck | H.A. | A.1.G. | A.Merck | HLA. 
© | o | o o | o o 
17. 2. 43 1,5 | 22,2 15,8 0 0 22,2 
18. 2. 43 0 | 1,5 | 11,8 4,6 0,8 | 26,9 
23. 2. 43 1,1 0,2 20,8 1,1 19,1 20,7 
24. 2.43 0,2 0 16,6 0,5 1,0 29,7 


Diese Werte zeigen, daB die Askorbinsäure meist keine oder nur 
geringe Wirkung auf die Zellstreckung ausübt, in einzelnen Fällen das 
Wachstum aber ganz entschieden beeinflussen kann. 

Besonders auffallend ist die geringe Übereinstimmung der beiden Askorbin- 
säurepräparate am selben Tag und Ort. Dies zeigen die Versuche in Dresden und 
Münster, in denen jeweils das Präparat der Firma Merck stark wirksam war 
(Tabelle 1). Am 17. 2. 43 ergab der Mittelwert für die Askorbinsäure der I. G. Far- 
benindustrie in Dresden 1,5°, derjenige für das Präparat der Firma Merck 22,2°. 
Mit der höchsten Krümmung einer Einzelpflanze von 34,0% übertraf Askorbin- 
säure Heteroauxin 8 :10$, dessen höchste Krümmung 29,0° war. Der Mittelwert von 
Heteroauxin lag mit 15,8% ebenfalls unter dem von Askorbinsäure mit 22,2°. Ein 
ähnliches Ergebnis brachte der Versuch am 23. 2. 43 in Münster, bei dem der 
Mittelwert für die Askorbinsäure von Merck 19,1° war, für diejenige von der 
I. G. Farbenindustrie aber nur 1,1%. Das Präparat von Merck übertraf acnh hier 
mit der höchsten Krümmung einer Einzelpflanze von 34° die höchste Krümmung 
von Heteroauxin, die 30° betrug. Die stärkere Wirksamkeit der Askorbinsäure von 
Merck scheint aber nur eine zufällige zu sein, denn in anderen Versuchen versagte 
sie, während das Präparat der I. G. Farbenindustrie Krümmungen hervorrief. Ein 
solches Ergebnis brachte der Versuch vom 18. 2. 43 in Münster. Auch in den Ver- 
suchen von Funke lagen von 4 Werten dreimal diejenigen der Askorbinsäure von 
Merck tiefer, und einmal ergaben sich nur geringe Krümmungen bei Unwirksam- 
keit des Präparates der I. G. Farbenindustrie. 
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Diese großen Unterschiede in den Werten zweier Serien lassen sich nicht ohne 
weiteres erklären. Oft macht sich wohl eine größere Schwankung der Einzel- 
werte bei Behandlung mit Askorbinsäure im Vergleich mit der angewandten 
Heteroauxinkonzentration bemerkbar, doch ist sie keinesfalls so groß, daß solche 
Abweichungen daraus verständlich wären. 

Die Schwankungen bei der Reaktion des Tageslichthafertestes auf 
Askorbinsäure deuten an, daß es sich um keinen so einfachen Vorgang 
handeln kann wie etwa bei der Heteroauxinwirkung. Vielmehr scheint 
eine komplizierte Reaktion stattzufinden, deren Bedingungen nur selten 
voll erfüllt und von Pflanze zu Pflanze verschieden sind. 


2. Askorbinsäure im Zylindertest. 

Da der Tageslichthafertest nur sehr selten auf Askorbinsäure an- 
sprach, versuchte ich von Juli 1943 an ihre Wirkung hauptsächlich 
im Zylindertest zu prüfen. Koleoptilzylinder, die am Tage vorher 
geschnitten waren, reagierten besser als frisch geschnittene. Sie wurden 
in einer Reihe von Versuchen durch Askorbinsäure im Wachstum ge- 
fördert, während die frisch geschnittenen zur gleichen Zeit kaum einen 
Zuwachs über die Kontrolle zeigten. Öfter war sogar bei diesen im 
Anfang eine leichte Hemmung -zu bemerken, die in eine schwache 
Förderung übergehen konnte. Im allgemeinen war aber die Reaktion 
frisch geschnittener Koleoptilen so gering, daß sie sich zum Nachweis 
einer Wachstumswirkung nicht eigneten. Im folgenden Abschnitt soll 
deshalb zunächst die Wirkung auf ,,20 Stunden alte‘ Zylinder behandelt 
werden. 

Ähnlich wie im Tageslichthafertest schwankte die Reaktionsfähig- 
keit auch im Zylindertest. Sie schien auch hier von Bedingungen ab- 
hängig zu sein, die nur selten vollständig vorhanden waren. Jedoch 
waren diese Bedingungen beim Zylindertest offenbar viel günstiger als 
beim Tageslichthafertest, denn ich konnte bei tags vorher geschnittenen 
Zylindern viel häufiger einen deutlichen Einfluß der Askorbinsäure fest- 
stellen. Auch war bei dieser allseitigen Zufuhr die Wirkung im allge- 
meinen gleichmäßiger. Im Zylindertest verwendete ich jeweils nur ein 
Präparat der I.G. Farbenindustrie, prüfte aber stets mehrere Kon- 
zentrationen. Drei verschieden starke Verdünnungen nebeneinander 
getestet ließen in den meisten Fällen eine deutlich abgestufte Wirkung 
erkennen (Abb. 1). Am besten reagierten die Zylinder auf die Verdün- 
nung 1:105; die beiden anderen Konzentrationen 1:10$ und 1:10’ 
wirkten entsprechend schwächer. In vielen Fällen war die Verdünnung 
von 1:10° schon zu schwach und rief kein gesteigertes Wachstum mehr 
hervor. Die Konzentration 1 : 10* erwies sich meist als zu stark und blieb 
hinter 1:105 zurück. Zur Bewertung der Askorbinsäure im Zylindertest 
benutzte ich deshalb fast ausschließlich die Wirkung der Konzentra- 
tion 1: 105. 
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Die Reaktion der Koleoptilzylinder auf Askorbinsäure verlief wäh- 
rend der 23stündigen Versuchszeit in eigentümlicher Weise. Nur in den 
ersten 21/, Stunden trat die Wachstumsförderung bei den behandelten 
Zylindern über die unbehandeltenauf. Während der folgenden 21/, Stun- 
den ließ sie nach, so daß der Zuwachs beider Serien durchschnitt- 
lich gleich war; und nach 5 Stunden machte sich sogar eine Hemmung 
bemerkbar, und zwar um so stärker, als vorher die Förderung gewesen 
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Abb. 1. Wirkung verschiedener Askorbinsäurekonzentrationen auf den Zuwachs tags 


vorher geschnittener Koleoptilzylinder am 17. 2. 44. — — — Konzentration 1:10°; 
Konzentration 1:10*; — -— - Konzentration 1:10°; Kontrolle (reiner Agar). 














war. Abb. 1 zeigt den typischen Verlauf der Reaktion. Die Kon- 
zentration 1:105 hat nach einer anfänglichen Wachstumsförderung von 
117% über die Kontrolle am Ende des Versuches das Gesamtwachstum 
nicht erhöht. Die Konzentrationen 1:10% und 1:10’ haben im Anfang 
schwächer gefördert, dementsprechend ist auch die spätere Hemmung 
nicht so stark. Behandelte und unbehandelte Zylinder sind insgesamt 
annähernd gleich viel gewachsen. In drei weiteren Versuchen beobach- 
tete ich sogar einen geringeren Gesamtzuwachs durch die Behandlung 
bei starker Förderung im Anfang. Im allgemeinen unterschritt jedoch 
der Endwert der behandelten Zylinder nicht die Kontrolle, sondern lag 
durchschnittlich etwas höher. Im Februar 1946 (Abb. 7) waren die 
Endwerte der behandelten und unbehandelten Zylinder im Mittel von 
12 Versuchen bei einer anfänglichen Förderung um 36,5% und einer 
späteren Hemmung um 10% gleich. 


Aber nicht nur Förderungen, sondern auch Hemmungen der behandelten 
Zylinder zu Beginn des Versuches konnte ich gelegentlich zu einer anderen Zeit 
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feststellen. Die Reaktion verlief dann in umgekehrter Weise. Im August 1944 
ergab der Durchschnittswert aus 3 Versuchen ein solches Bild. In den ersten 
21/, Stunden sind die behandelten Zylinder um 15% in ihrem Wachstum im Ver- 
gleich zur Kontrollegehemmt. Die Hemmung hält auch in den folgenden 21/, Stun- 
den noch an; darauf folgt ein schnelleres Wachstum der behandelten Zylinder, die 
in ihrem Gesamtwachstum die Kontrolle fast erreichen. Die anfängliche Hemm- 
wirkung tritt aber im Vergleich mit den Förderungen nur sehr selten auf. 

Im allgemeinen läßt sich 
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Abb. 2. Wirkung einer Askorbinsäurekonzentra- y ‘. 
tion 1:10% auf den Zuwachs tags vorher geschnit- Februar 1944 und 1946 war 
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Die Versuche 1945 in Göttingen ergaben nur etwa ein ähnliches Bild. In den 
Monaten Februar und März traten in mehreren Versuchen durch Askorbinsäure 
Förderungen im Wachstum auf; jedoch waren sie nicht so häufig wie im Jahre 
vorher. Während der Sommermonate war die Wirkung, übereinstimmend mit 
den Versuchen des vorigen Jahres, nur gering, so daß weder die Förderungen am 
Anfang, noch die Hemmungen am Ende deutlich wurden. 

Zur Beurteilung des Zylindertestes sollen die Versuche des Jahres 1945 weniger 
bewertet werden, da ihre abweichende Reaktion wahrscheinlich durch veränderte 
Versuchsbedingungen — zu niedrige Temperatur — verursacht ist. In Münster 
war dagegen die Wirkung in versehiedenen Jahren durchschnittlich gleich. 


Nach den Ergebnissen des Zylindertestes zu schließen, kann die 
Askorbinsäure sowohl fördernd, als auch gelegentlich hemmend in den 
Wachstumsprozeß eingreifen. Die in den ersten 21/, Stunden auftretende 
Wirkung wird aber im Verlauf der Testzeit wieder aufgehoben, so daß 
im Endeffekt das Gesamtwachstum nicht oder nur unbedeutend von 
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dem der Kontrolle verschieden ist. Askorbinsäure beeinflußt demnach 
nur die Wachstumsgeschwindigkeit. Maßgebend für die Endlänge der 
Koleoptilzylinder ist offenbar der Vorrat an aktivem und inaktivem 
Wuchsstoff. Je mehr die Pflanze davon im Anfang verbraucht, desto 
weniger hat-sie später zur Verfügung, und umgekehrt. 


3. Ist die Askorbinsäure identisch mit dem inaktiven Wuchsstoff, ist sie 
ein Wuchsstoffbaustein oder aktiviert sie einen Wuchsstoff? 


Die verschiedenen Teste gaben kein eindeutiges Bild von der Wir- 
kungsweise der Askorbinsäure. Nach den Ergebnissen des Zylinder- 
testes ließe sie sich als ein inaktiver Wuchsstoff betrachten, der von 
alten Zylindern aktiviert, von frischen Zylindern dagegen zunächst 
nicht verwertet wird. Dieser Annahme widersprechen die Krümmungen 
im Tageslichthafertest. Hier wirkte die Askorbinsäure wie ein aktiver 
Wuchsstoff, denn die frisch dekapitierten Koleoptilen können nur auf 
einen solchen ansprechen. Einige Versuche mit verlängerter Testzeit 
bestätigen dies. 

Am 20. und 21.5.42 testete ich je ein Präparat von der I. G. Farben- 
industrie und der Firma Merck bei einer Testzeit von 21/, und 4 Stunden 
im Hafertest. Die Empfinlichkeit war an beiden Tagen sehr gering, so 
daß nur sehr kleine Werte zum Vergleich da sind. Nach 21/, Stunden 
zeigten sich schwache negative Kriimmungen. Wie bei Anwendung 
von aktivem Wuchsstoff gingen diese nach Bildung der physiologischen 
Spitze zuriick. Es traten dann bei 4stiindiger Testzeit positive Kriim- 
mungen auf, welche die Kontrolle mit reinem Agar, die an diesem Tage 
ebenfalls positiv reagierte, iibertrafen. Nicht so deutlich waren die Ver- 
suche im September 1942. Nach diesen Ergebnissen zu schlieBen ist 
Askorbinsäure kein inaktiver Wuchsstoff. 


Da die fördernde Wirkung der Askorbinsäure sich nicht an allen 
Tagen zeigte, sie einmal wie ein inaktiver, ein anderes Mal wie ein 
aktiver Wuchsstoff auftrat, kann ‘kein unmittelbarer Einfluß auf das 
Wachstum bestehen. Es lagen zunächst zwei Möglichkeiten nahe, in 
welcher Art die Askorbinsäure mittelbar in den Wachstumsvorgang 
eingreifen könnte. 

Die Pflanze könnte erstens unter besonderen Bedingungen aus Askorbinsäure 
einen Wuchsstoff bilden. Obwohl keinerlei Ähnlichkeit zwischen der einfachen 
Konstitution der Askorbinsäure und der komplizierten des Auxins besteht, schien 
es nicht ausgeschlossen, in Askorbinsäure einen Wuchsstoffbaustein zu finden. 
Zwischen Zuckergehalt und Wachstum ist bereits eine Beziehung erwiesen. 
LarBacu (1941) nimmt sogar an, daß Auxin aus Zucker entsteht. Er injizierte in 
die Kotyledonen vorher dunkel gehaltener Gurkenkeimlinge verschiedene einfache 
Zucker und konnte nach einiger Zeit durch diese Behandlung einen Wachstums- 
anstieg feststellen. In meinen Versuchen wandte ich verschiedene Methoden an, 
um eine Verbindung der lebenden Pflanze mit der Askorbinsäure herzustellen. 
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In 2 Versuchen, am 4. und 5. 11.42, legte ich auf die Schnittfläche dekapitierter 
Koleoptilen, die noch im Topf standen, Agarwürfel mit der Askorbinsäurekonzen- 
tration 5:10’. Nach 3 Stunden wurde der Agar im Hafertest geprüft. In zwei 
weiteren Versuchen, am 10. und 19. 11. 42, setzte ich 1/, cm lange Koleoptilstiicke 
20 Stunden lang mit der basalen Schnittfläche auf Agarwürfel, welche Askorbin- 
säure enthielten. Am 10. und 17. 12. 42 wurde eine Askorbinsäurelösung 5:10% 
in die Koleoptilen eingefüllt. Die Pflanzen standen im Topf, waren dekapitiert und 
ohne Primärblatt. Auf den Schnittflächen lagen 3 Stunden lang Agarwürfel. Eine 
Berührung des ‚Agars mit der eingefüllten Lösung fand statt. Die Agarwürfel 
wurden im Hafertest geprüft. In keinem dieser Versuche war eine Wirksamkeit 
der so behandelten Agarpräparate zu bemerken. Aber auch Askorbinsäure ver- 
sagte an diesen Tagen. Daß die Pflanze zur Wuchsstoffbildung dieses Ausgangs- 
material verwandte, war auch insofern fast ausgeschlossen, als die Koleoptilen im 
Tageslichthafertest nicht in der Lage sind, eine zeitraubende Synthese durchzu- 
führen. Askorbinsäure ist demnach kein Wuchsstoffbaustein. 

Eine zweite Möglichkeit wäre die, daß Askorbinsäure aus inaktivem 
Material in der Pflanze die Bildung eines Wuchsstoffes anregte. Diese 
Anregung wäre an bestimmte Bindungen geknüpft und müßte in kurzer 
Zeit stattfinden, denn mitunter reagiert der Tageslichthafertest schon 
auf Askorbinsäure. Es ist aber kaum möglich, daß es sich dabei um 
eine ebensolche Wuchsstoffaktivierung handelt, wie sie wahrscheinlich 
nach VON GUTTENBERG beim Heteroauxin und anderen künstlichen 
Wuchsstoffen vorliegt. Vergleicht man die in Abb. 7 dargestellten 
Durchschnittskurven für Askorbinsäure und Heteroauxin, so zeigen sich 
wesentliche Unterschiede. Der Askorbinsäurewirksamkeit sind sehr 
enge Grenzen gesetzt. Die Askorbinsäure kann wohl das Wachstum 
beeinflussen, ruft aber im Endergebnis keine Förderung über die Kon- 
trolle hervor; die Pflanze erreicht denselben Zuwachs auch ohne die 
Behandlung. Bei Heteroauxin ist eine von Anfang an starke und stets 
weiter anhaltende Förderung zu beobachten. Nach von GUTTENBERG 
(1942) und DETTWEILER (1942) hat Heteroauxin nicht dieselbe Funk- 
tion in der Pflanze wie Auxin, vielmehr mobilisierte es nur diesen 
Wuchsstoff. Von GUTTENBERG und BÜcHsEL (1943) vermuten, daß 
Heteroauxin aus der inaktiven Vorstufe aktives Auxin bildet. Bei 
isolierten und im Abstand von 4 Stunden zweimal dekapitierten Koleo- 
ptilen, welche keine Wuchsstoffvorstufe mehr aus dem Korn erhalten 
können, beobachteten sie erst nach 3 Stunden den Beginn der Hetero- 
auxinwirkung. Sie führen diese Erscheinung darauf zurück, daß das 
Auxin auf umständlicherem Wege gebildet werden müsse. In meinen 
Versuchen wirkte Heteroauxin auf tags vorher geschnittene Zylinder 
schon in den ersten 21/. Stunden, und zwar gerade in der ersten Zeit am 
stärksten!. Die Förderung bei den in Abb. 7 dargestellten Durchschnitts- 
1 Den großen Unterschied der Reaktionsweise der Pflanzen von von GUTTEN- 
BERG und BÜCHSEL und mir kann ich nicht erklären. Allerdings ist die Versuchs- 
methodik sehr verschieden (Dunkelkultur und Lichtkultur; zweimal und einmal 
dekapitiert; Test 4 Stunden und 20 Stunden nach der Dekapitation; Kriimmungs- 
test und gerades Wachstum). 
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werten betrug in den ersten 21/, Stunden 88,3% über die Kontrolle, in 
weiteren 2!/, Stunden 40,5% und danach bis zum Ende des Versuches 
noch 30,8%. Das Gesamtwachstum war im Endeffekt erheblich (42,5%) 
über die Kontrolle gesteigert. Bei Einwirken von Heteroauxin werden 
also noch andere Stoffe als nur die Wuchsstoffvorstufe, die in isolierten 
Koleoptilen nur in begrenzter Menge vorhanden ist, zur Bildung von 
Auxin verwendet. Dabei ist nicht geklärt, welches Material benutzt 
wird. Nach den Ergebnissen des Zylindertestes kann dagegen durch 
Askorbinsäure keine Neubildung von Wuchsstoff erfolgen. Es wäre aber 
möglich, daß die Umwandlung des inaktiven Wuchsstoffes in den 
aktiven vermittelt oder begünstigt würde. 

Zur Klärung dieser Frage prüfte ich eine Mischung von Askorbin- 
säure und Kartoffelsaft. Nach Funke und Söpıng enthält die Kartoffel 
reichlich inaktiven Wuchsstoff. Das Verhältnis zum aktiven Wuchsstoff 
ist etwa 2:1. Zur Gewinnung des inaktiven Wuchsstoffes ließ ich 
Kartoffelreibsel 1 Stunde lang stehen und filtrierte dann den Saft ab. 
Um Spuren des aktiven Wuchsstoffes zu zerstören, gab ich zu 1 cm? 
Saft 1 Tropfen 30%iges H,O,, dampfte die Flüssigkeit auf dem Wasser- 
bade ein, nahm mit 1 cm? Leitungswasser wieder auf und träufelte 
40 cmm? auf 20 Agarwürfel. Nach dem Eintrocknen der Wuchsstoff- 
lösung gab ich Askorbinsäure hinzu. Ihre Konzentration im Agar be- 
trug 1:10$. Drei Stunden danach prüfte ich die Präparate im Tages- 
lichthafertest. In 3 Versuchen, am 16., 17. und 22. 9. 42, war weder bei 
Askorbinsäure allein, noch bei der Kombination eine Wuchsstoffwirkung 
bemerkbar. Demnach scheint also Askorbinsäure, wenigstens im Agar- 
würfel, keinen aktiven Wuchsstoff aus inaktivem Material freimachen 
zu können. Jedoch ist damit nicht bewiesen, daß dieser Vorgang nicht 
doch in der Pflanze selbst möglich ist, oder daß Askorbinsäure eine 
Wuchsstoffaktivierung durch andere Stoffe in der Pflanze mittelbar 
fördert. 

Alle diese Versuche, welche eine Beziehung zwischen Askorbinsäure 
und inaktivem Wuchsstoff klären sollten, brachten also kein positives 
Ergebnis. Es ist demnach die Askorbinsäure weder selbst ein inaktiver 
Wuchsstoff, noch ein Wuchsstoffbaustein, noch ein unmittelbarer 
Aktivator des inaktiven Wuchsstoffes. Eine direkte Verbindung zum 
inaktiven Wuchsstoff besteht zwar nicht, jedoch scheint, wie aus 
weiteren Ergebnissen hervorgeht, trotzdem ein indirekter Einfluß auf 
die Auxinbildung möglich zu sein. 


4. Wirkt Askorbinsäure als Redoxsystem ? 

Eine große Zahl von Versuchen zeigte eindeutig den Einfluß der 
Askorbinsäure auf das Wachstum, jedoch versagte sie, wiein den vorigen 
Abschnitten dargestellt, im Tageslichthaterfest in den meisten Fällen, 
und im Zylindertest war ihre Wirkung oft nur so gering, daß man 
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kaum von einer Förderung sprechen konnte. Um das Versagen zu 
erklären, nahm ich zunächst an, daß bei dem unbeständigen Charakter 
des Präparates im Test verschiedene Zersetzungsprodukte vorliegen 
konnten. 

Die Askorbinsäure istsehrsauerstoffempfindlich und wird besonders in alkali- 
schen Medien schnell oxydiert. In saurer Lösung dagegen ist sie beständiger. So 
genügt z.B. die schwach-saure Reaktion der pflanzlichen Gewebe, um eine 
schnelle Zerstörung zu verhindern (CLARK 1937). Das erste Oxydationsprodukt 
ist die Dehydroaskorbinsäure (Ammon und DrrscHEL 1937), die wieder zu Askor- 
binsäure reduzierbar ist. Beide Formen sind in den Organismen weit verbreitet. 
Die Dehydroaskorbinsäure kann leicht zu nicht reduzierbaren Produkten weiter 
oxydiert werden. 

Da meine Lösungen mit Leitungswasser angesetzt waren und daher 
stets alkalischen p,-Wert hatten, lag die Vermutung nahe, daß die 
Askorbinsäure in den meisten Fällen schon vor Beginn des Testes in die 
Dehydroaskorbinsäure übergegangen war. In mehreren Versuchen 
verwendete ich deshalb zum Vergleich Askorbinsäure, die in destilliertem 
Wasser gelöst war. Beide Herstellungsarten prüfte ich sowohl im Tages- 
lichthafertest, als auch im Zylindertest mit 20 Stunden alten Zylindern. 

Im Hafertest war eine Wirkung nicht festzustellen. Der Durchschnitts- 
wert von 8—10 Pflanzen blieb unter 1°. Nur in einem Falle stieg bei einem 
Präparat von Merck in destilliertem Wasser der Durchschnittswert auf 1,4°. 
Im Gegensatz zu CLARK trat eine Säurewirkung der Askorbinsäure bei Lösung in 
destilliertem Wasser in meinen Versuchen nicht auf. 

Zweimal prüfte ich je ein Präparat in Leitungs- oder destilliertem Wasser im 
Zylindertest. Am 23. 3. 45 verwendete ich die Konzentrationen 1:10° und 1:10°. 
Die Agarkontrolle war einmal in destilliertem und ein anderes Mal in Leitungs- 
wasser gewässert. Bei beiden Herstellungsarten fand kein Zuwachs über die Kon- 
trolle statt. 

Dagegen zeigte ein Versuch am 23. 2. 44, in dem ich die Konzentrationen 
1:105, 1: 10% und 1: 10’ verwendete, sowohl beieiner Lösung in destilliertem Wasser, 
als auch in Leitungswasser eine Wachstumsförderung. Bei Behandlung mit der 
ungepufferten Lösung lagen in diesem Falle alle Werte etwas höher, auch trat die 
fördernde Wirkung deutlicher hervor. 

Aus diesen Versuchen schloß ich, daß die Askorbinsäure, trotz ver- 
schiedenen py-Wertes der Lösung, doch in der gleichen Oxydations- 
stufe im Test vorhanden war. Nicht deutlich wurde aber aus den Ergeb- 
nissen, welche Form die aktive war, ob die unveränderte Säure, deren 
erstes Oxydationsprödukt oder weitere Zersetzungsprodukte. Es war 
möglich, daß sowohl in destilliertem Wasser, als auch im Leitungs- 
wasser schon eine Oxydation vor sich gegangen war. Es konnte aber 
auch in beiden Fällen ein Teil der ursprünglichen Säure noch vorhanden 
sein und eine Wirkung hervorrufen. Ich benutzte nun einige Oxydations- 
mittel, um‘ein Mitwirken der reduzierten Form mit Sicherheit auszu- 
schließen. 

Als schwaches Mittel verwendete ich Noritkohle, welche die Askorbinsäure in 
die Dehydroaskorbinsäure überführen soll. In 100 cm? einer Lösung der Konzen- 
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tration 1: 10° gab ich 0,6 g Noritkohle, schüttelte etwas um und ließ 15Min. stehen; 
dann filtrierte ich ab und träufelte von der Lösung auf Agar. Der Tageslichthafer- 
test reagierte nicht nach dieser Behandlung. Ebensowenig war eine Wirkung zu 
bemerken, wenn die Askorbinsäure vorher mit 0,1%iger Chlorkalklösung oxy- 
diert war. 

In weiteren Versuchen benutzte ich H,O,. Durch dieses starke 
' Oxydationsmittel mußte nach meiner Annahme auch die Dehydroaskor- 
binsäure zerstört werden. Ich benutzte Konzentrationen von 2:10%, 
2:10® und 2: 10*, die ich auf eine Askorbinsäurelösung in der Verdünnung 
1:10% 5—10 Min. einwirken ließ. Dann träufelte ich auf Agar. 

Von 6 Versuchen war in 4 Fällen die Wirkung der Askorbinsäure durch 
die Behandlung mit H,O, herabgesetzt oder ganz aufgehoben, während 
die unbehandelte Askorbinsäure Krümmungen bis zu 19° ergab. Zwei 
Versuche reagierten dagegen umgekehrt. Am 9. 2. 43 wurde die Durch- 
schnittskrümmung für Askorbinsäure nach ihrer Behandlung mit H,O, 
von 0,5° auf 8,19 heraufgesetzt. Am 17.2. 43 zeigten beide Präparate 
kaum merkliche Förderung. 

Diese Ergebnisse zeigen, daß nach starker Oxydation die Askorbin- 
säure im allgemeinen keinen Einfluß mehr auf das Wachstum ausübt. 
Eine gelegentliche Förderung ist so zu erklären, daß auch H,O, allein aus 
unbekannten Gründen ausnahmsweise Krümmungen im Hafertest be- 
wirken kann. So hatte zum Beispiel die Kontrolle mit H,O, am 18. 2.43 
einen Mittelwert von 9,1°. In dieser Serie trat eine einzelne Krümmung 
von 45° auf; die nächsthohe war nur 5° und die übrigen noch geringer. 

Auch im Zylindertest beobachtete ich Wachstumsförderungen durch 
H,0,. Ich versetzte 1 cm? Leitungswasser mit einem Tropfen 30 %igem 
H,0,, dampfteaufdem Wasserbad zweimal ab undnahm jedesmal wieder 
mit Wasser auf. Wurde die Konzentration dieser Lösung im Agar- 
würfel noch um eine Zehnerpotenz herabgesetzt, so ließ sich in vielen 
Fällen, besonders zu Anfang der Testzeit, das Wachstum der Kole- 
optilzylinder vergrößern. Abb. 3 zeigt eine Durchschnittskurve aus 
8 Versuchen in der Zeit vom 2. 3. 44 bis zum 9. 5. 44. 

Nach diesen Beobachtungen vermutete ich, daß auch die Askorbin- 
säure durch Oxydation wirkte. Sollte diese Annahme richtig sein, so 
mußte sie schon vor dem Test selbst oxydiert sein und als Dehydro- 
askorbinsäure vorliegen. Da beide Formen ein Redoxsystem darstellen, 
prüfte ich zu gleicher Zeit ein anderes Redoxsystem. Ich verwendete 
Methylenblau, dessen gefärbte Form mit der Dehydroaskorbinsäure 
vergleichbar ist. Beide Redoxsysteme prüfte ich in den Konzentra- 
tionen 1 :105 im Zylindertest mit tags zuvor geschnittenen Koleoptilen. 

In der Zeit vom 13. 2. 46 bis zum 5. 3. 46 führte ich die Versuche mit 
beiden Präparaten aus. (Die Methodik war aus äußeren Gründen 
insofern etwas verändert, als ich die Zylinder mit Gelatine auf Streifen 
Planta Bd. 36. 8 
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feuchten Filtrierpapiers, welche auf einem Objektträger lagen, be- 
festigte.) Beide Redoxsysteme wirkten in ähnlicher Weise auf die 
Koleoptilen (Abb. 4). 

Während der ersten 2!/, Stunden des Testes förderte Askorbinsäure 
das Wachstum in sämtlichen Versuchen mehr oder weniger stark über 
die Kontrolle. Ebenso war durch Methylenblau der Zuwachs, außer 
am 15. und 25. 2., deutlich erhöht. Die verschieden starke Reaktion der 
Koleoptilen an den einzelnen Tagen beruht auf ihrer schwankenden 
































8 
| | | 
| | | | it 
Ÿ 6 | | | a. d'A 
< | ee res 
$ - | 
x BREIT 
iS | 4-7 | 
RS 4 RD t 
- TR | 
er. | 
N 2 11 
/ | | 
4 N 
- | 
0 5 70 75 20 25 
Stunden 
Abb. 3. Wirkung von H,O, auf tags vorher geschnittene Koleoptilzylinder. 
Durchschnittswerte aus 8 Versuchen. — — — H,0,; Kontrolle (reiner Agar). 





Empfindlichkeit gegen Wuchsstoff, denn auch Heteroauxin ruft eben- 
falls einen von Tag zu Tag unterschiedlichen Zuwachs über die Kon- 
trolle hervor (Abb. 4). Die Kurven, welche die prozentuale Wachs- 
tumssteigerung angeben, sind für alle drei Präparate nahezu konform. 
Bei Methylenblau ist sogar die Parallelität mit Heteroauxin in jedem 
Versuch da, während Askorbinsäure am 15. 2. und 5. 3. etwas abweicht. 
Die übereinstimmende Empfindlichkeitsschwankung der Koleoptilen 
in ihrer Reaktion auf Heteroauxin und Askorbinsäure soll später 
besprochen werden. 

Im Vergleich mit Askorbinsäure wirkt Methylenblau durchschnitt- 
lich schwächer. In den 12 Versuchen liegt es 8 mal tiefer, 3mal höher 
und 1mal ebenso hoch wie Askorbinsäure. Den durchschnittlichen 
Zuwachs zeigt Abb.5. Nach anfänglicher Förderung trat nach 21/. Stun- 
den bei den mit Methylenblau behandelten Zylindern in den meisten 
Fällen schon eine Hemmung gegenüber der Kontrolle auf. Bei den mit 
Askorbinsäure behandelten Zylindern hoben sich die Förderungen und 
Hemmungen nach 21/,—5 Stunden im Durchschnitt auf. Nach 5 Stun- 
den war die hemmende Wirkung beider Präparate annähernd gleich. 
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Insgesamt war das Wachstum nach anfänglicher Förderung am Ende 
des Versuches durch Askorbinsäure noch vergrößert, durch Methylen- 
blau sogar etwas verringert. 
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Abb. 4. Zuwachs tags vorher geschnittener Koleoptilzylinder nach 2'/,stiindiger Behand- 
lung mit Heteroauxin 2:10’, Askorbinsäure 1:10°, Methylenblau 1:10° in Prozenten der 
Kontrolle (reiner Agar). Heteroauxin; — — — Askorbinsäure; ---- Methylenblau. 





Im ganzen übereinstimmend verlief eine Reihe von 10 Versuchen vom 
24. 4.45 bis zum 31. 7. 45 in Göttingen. Auch hier war die Parallelität in der 
Wirkung beider Präparate bis auf einen Versuch deutlich vorhanden. Jedoch war 
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der prozentuale Zuwachs infolge der geringeren Empfindlichkeit während der 
Sommermonate kleiner. Außer Förderungen traten auch bei beiden Präparaten 
zweimal gleichzeitig Hemmungen auf. Die Reaktion auf Methylenblau war in 
diesen Versuchen ebenfalls schwächer als auf Askorbinsäure. 

Die übereinstimmende Wirkung von Askorbinsäure und Methylen- 
blau auf das Streckungswachstum der Haferkoleoptile gestattet die 
Annahme, daß die leicht oxydierbare Askorbinsäure im Test schon als 
Dehydroaskorbinsäure vorliegt. Askorbinsäure selbst ist vermutlich 
wirkungslos, was auch aus CLARKs Versuchen hervorgeht. Eine stabili- 
sierte Lösung wie CLARK sie anwandte hat deshalb keinen Einfluß auf 
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Abb. 5. Wirkung der Konzentration 1:10° von Askorbinsäure und Methylenblau auf 
tags vorher geschnittene Koleoptilzylinder. Durchschnitt aus 12 Versuchen. Zuwachs 
in Prozenten der Kontrolle (reiner Agar). 


das Wachstum, weil sie nur die reduzierte Form des Redoxsystems 
Askorbinsäure — Dehydroaskorbinsäure enthält. Allerdings stellt das 
Stabilisierungsmittel Cystein ebenfalls die reduzierte Form eines Redox- 
systems dar. Da es noch schneller als Askorbinsäure oxydiert wird, 
schützt es diese vor der Oxydation. Mit der von CLARK benutzten 
Askorbinsäurelösung gelangte auch die oxydierte Form des Cysteins, 
das Cystin, auf die Haferkoleoptile, ohne aber eine Reaktion zu verur- 
sachen. Wahrscheinlich liegen jedoch bei diesem Redoxsystem die Ver- 
hältnisse nicht so einfach. Ähnlich wie beim Glutathion geht die Oxy- 
dation leicht, die Reduktion aber nur unter großem Energieaufwand 
vonstatten. Die oxydierende Wirkung in der Pflanze, auf die es an- 
kommt, ist infolgedessen nicht wie bei den anderen Redoxsystemen vor- 
handen. Aus diesem Grunde läßt sich das Cystin nicht mit der Dehydro- 
askorbinsäure vergleichen. Nur ein Stoff, der oxydierend wirkt, kann 
das Streckungswachstum der Haferkoleoptile beeinflussen. 


5. Kombinationen von Askorbinsäure mit Wuchsstoffen. 
Funke hatte in unveröffentlichten Versuchen auch die Wirkung 
von Hormonkombinationen auf die Haferkoleoptile untersucht. Sie 
benutzte dabei Koleoptilzylinder, die in Wirkstofflösungen lagen. 
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Zum Versuch schnitt sie mit zwei parallel montierten Rasierklingen aus der 
Spitzenregion der Koleoptilen etwa 3 mm lange Stücke heraus, und zwar aus jeder 
Koleoptile jeweils einen Zylinder. Diese reihte sie auf feine Glasstäbe auf und 
legte sie in die zu untersuchende Lösung. Etwa 2 Stunden vor dem Versuch 
waren die Haferkeimlinge dekapitiert und unter einen Dunkelsturz in feuchte 
Luft gestellt worden. Während des Versuches standen die Schalen im Dunkeln. 
In bestimmten Zeitabständen erfolgte in den Lösungen eine Längenmessung der 
Zylinder unter dem Mikroskop mit dem Okularmikrometer. 

Funke fand keinen Einfluß von Aneurin auf die Wirksamkeit von 
Heteroauxin, dagegen konnte sie durch Askorbinsäure eine Verminde- 
rung der Heteroauxinwirksamkeit feststellen. CLARK (1937) hatte eben- 
falls schon eine Beziehung der Askorbinsäure zu Heteroauxin geprüft, 
indem er beide Stoffe kombiniert im Hafertest und im Erbsentest an- 
wandte. Er fand auch bei diesen Versuchen im Gegensatz zu FUNKE 
keinen Einfluß der Askorbinsäure auf die Wuchsstoffwirkung. 

Funke führte in der Zeit vom 29. 10. 41 bis zum 28. 1. 42 an 9 Tagen 
Versuche durch. Sie kombinierte die Askorbinsäure in einer Konzen- 
tration von 1:10$ mit Heteroauxin 1:10® oder 5:108. Die Präparate 
waren in destilliertem Wasser gelöst. Alle Kombinationen bis auf 
einen Versuch am 11. 12. 41 zeigten im Verhältnis zu Heteroauxin allein . 
eine Hemmung. Dieser eine Versuch fiel auch insofern aus der Reihe, 
als die mit Askorbinsäure allein behandelten Zylinder an dem Tage ein 
deutlich stärkeres Wachstum hatten als die Kontrolle, während Askor- 
binsäure in den übrigen Versuchen den Zuwachs nicht gefördert hatte. 
In Abb. 6 ist eine Durchschnittskurve aus 8 Versuchen mit Hetero- 
auxin 1:10° und Askorbinsäure 1:108 wiedergegeben. 

Ähnlich waren die Durchschnittswerte bei 6 Versuchen mit der 
Kombination von Heteroauxin 5:10% mit Askorbinsäure 1:10%. Ganz 
entsprechende Ergebnisse brachte auch der Tageslichthafertest. 

In Übereinstimmung mit FUNKEs Beobachtungen verliefen 12 Ver- 
suche mit dem Zylindertest in der Zeit vom 13. 2. 46 bis zum 5. 3. 46 
mit einer Kombination von Askorbinsäure 1:105 und Heteroauxin 
2:10°. Ich verwendete tags vorher geschnittene Zylinder, die ich, wie 
auch schon im vorigen Abschnitt erwähnt, aus äußeren Gründen in ab- 
weichender Methode mit Gelatine auf feuchtes Filtrierpapier klebte. 
Von den 12 Versuchen wurde in 9 die Heteroauxinwirkung in den 
ersten 2!/, Stunden des Testes herabgesetzt. In den folgenden 2%/,, Stun- 
den war aber nur noch bei 4 Versuchen eine Hemmung zu beobachten; 
bei den anderen Serien war eine so starke Förderung eingetreten, daß 
der durchschnittliche Zuwachs demjenigen der Heteroauxinbehandlung 
gleich war. Auch bis zum Ende des Testes blieb noch bei 4 Serien eine . 
Hemmung bestehen, jedoch war die Förderung im Mittel stärker als 
bei Heteroauxin allein. In Abb. 7 sind die Durchschnittskurven aus 
den 12 Versuchen für die einzelnen Behandlungsarten wiedergegeben. 

















EprTH RaaDTs: 






118 


Um die verschiedenartige Wirkung der Askorbinsäure nebeneinander 
zu zeigen, sind die in Abb. 5 dargestellten Werte für das Präparat allein 
hier noch einmal kurvenmäßig gezeigt. Askorbinsäure beschleunigt 
anfänglich das Wachstum der Zylinder, in Kombination mit Hetero- 
auxin ‚dagegen hemmt sie zunächst dessen Wirkung, die nicht viel 
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Abb. 6. Hemmung der Heteroauxinwirkung durch Askorbinsäure. Durchschnittskurve 
aus 8 Versuchen. Koleoptilzylinder in Lösungen der betreffenden Stoffe. Hetero- 
auxin 8:10°; — — — Heteroauxin 8 :10° + Askorbinsäure 1:10*; - - - Kontrolle (Aqua dest.). 


stärker ist als die Wirkung von Askorbinsäure allein. Nach 21/, Stunden 
ist sowohl die Förderung als auch die Hemmung aufgehoben. Die 
Askorbinsäurebehandlung wächst gleich der Kontrolle, und die Kom- 
bination mit Heteroauxin entspricht in ihrem Zuwachs der Behandlung 
mit Heteroauxin allein. Nach 5 Stunden schlagen die anfänglichen Wir- 
kungen in das Gegenteil um. Die zuvor geförderten Zylinder bleiben im 
Wachstum zurück, die erst gehemmten wachsen schneller. Im Endeffekt 
ist in beiden Fällen das Gesamtwachstum nicht wesentlich verändert. 
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Etwas anders verhielten sich aber Versuche, die ich im Sommer 1945 
in Göttingen ausführte. Ich prüfte ebenfalls auf am Tage vorher 
geschnittenen Zylindern die Kombination von Askorbinsäure mit 
Heteroauxin in denselben Konzentrationen wie in der vorigen Versuchs- 
reihe. In einem Versuch am 27. 4. erhielt ich eine sehr deutliche 
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Abb. 7. Behandlung tags vorher geschnittener Koleoptilzylinder mit Heteroauxin 2:10’, 

Askorbinsäure 1:105 und Heteroauxin 2:10’+ Askorbinsäure 1:10. Durchschnitts- 

werte aus 12 Versuchen. Heteroauxin; — — — Heteroauxin + Askorbinsäure; 
— — — Askorbinsäure; — Kontrolle (reiner Agar). 





Förderung der Heteroauxinwirkung. In sieben weiteren Versuchen 
waren die Förderungen weniger stark, da sie bereits in einer Zeit ge- 
ringerer Empfindlichkeit ausgeführt wurden. Jedoch ließ sich im 
Durchschnitt für den Zusatz von Askorbinsäure eine gewisse Förde- 
rung im Vergleich mit Heteroauxin nachweisen. 

Es zeigen also auch diese Versuche in Göttingen ein von den übrigen 
Versuchen abweichendes Ergebnis (vgl. Abschnitt 2). Ob hier ebenfalls 
veränderte Versuchsbedingungen die Ursache waren, läßt sich nicht 
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entscheiden. Wahrscheinlich kann aber die Askorbinsäure in Ausnahme- 
fällen doch auch die Heteroauxinwirkung fördern. Im allgemeinen 
jedoch hemmt sie dessen Wirksamkeit oder läßt sie zeitweise unbeein- 
flußt. Es scheint auch für die Kombination von Askorbinsäure und 
Heteroauxin zu verschiedenen Zeiten eine entgegengesetzte Wirkung 
möglich, wie bei Behandlung mit Askorbinsäure allein (vgl. Abschnitt 2). 
Dies ist dadurch erklärlich, daß Askorbinsäure wahrscheinlich als 
Redoxsystem regulierend in den Wachstumsprozeß eingreift. Daß 
auch der Einfluß auf die Heteroauxinwirkung durch eine Oxydation 
zustande kommt, zeigten die, wenigstens in der ersten Zeit des Testes, 
gleichlaufenden Versuche mit Methylenblaw1:10°. Die Hemmung war 
jedoch bei Methylenblau viel stärker als bei Askorbinsäure. Der Durch- 
schnittswert aus 12 Versuchen betrug nach 2!/, Stunden 38,3% gegen- 
über der Hemmung durch Askorbinsäure von 20%. Auch ging sie gegen 
Ende des Versuches nicht in eine Förderung über, sondern verstärkte 
sich noch weiterhin. 


6. Der jahreszeitliche Rhythmus in der Empfindlichkeit 
der Haferkoleoptile gegen Askorbinsäure. 

Während einer 4jährigen Beobachtungszeit zeigte es sich, daß die 
Wirksamkeit der Askorbinsäure eine bestimmte Gesetzmäßigkeit hatte. 
Zu gewissen Jahreszeiten reagierten die Haferkoleoptilen, wenigstens 
im Zylindertest, in den meisten Versuchen. Besonders auffallend war 
die Wirkung in den Monaten Januar, Februar und März, aber auch 
gegen Ende des Sommers konnte ich wiederholt einen Einfluß auf das : 
Wachstum feststellen, der entweder fördernd (Tageslichthafertest) oder 
hemmend (Zylindertest) sein konnte. Zu anderen Jahreszeiten beobach- 
tete ich im Tageslichthafertest niemals, im Zylindertest nur vereinzelt 
eine deutliche Wirksamkeit der Askorbinsäure. Söpıng und Funke 
(1941) geben für die Empfindlichkeit des Tageslichthafertestes gegen 
Heteroauxin eine jahreszeitliche Schwankung an mit einem Maximum 
im Frühjahr und Herbst, einem ausgeprägten Minimum im Sommer und 
einem schwächeren Minimum im Winter. Der Zuwachs tags vorher und 
frisch geschnittener Koleoptilzylinder entspricht der Stärke dieser 
Reaktion. Es zeigte sich, daß die Haferkoleoptile auch auf Askorbin- 
säure in demselben Rhythmus ansprach. 

Trotz großer Unterschiede in der Empfindlichkeit des Tageslicht- 
hafertestes gegen Askorbinsäure in den einzelnen Versuchen gibt eine 
Kurve, welche nur das Monatsmittel berücksichtigt, ein Bild von der 
übereinstimmenden Wirksamkeit mit Heteroauxin im Laufe eines 
Jahres (Abb. 8). Im Jahre 1942 liegt für eine Askorbinsäurekonzen- 
tration 1:10$ ein deutliches Maximum in den Monaten Januar und 
Februar, ein schwächeres Ende Juli und August. In den übrigen 














Über den Einfluß der Askorbinsäure auf die Auxinaktivierung. 121 





“6 : 
gai 


| | 

uu 4 sr 1 | : 
\ | | | 

J | | | 
ws | | 


40 

















28 





24 








20 


Krümmungsgrad 





16 





12 























0 + 





-2 L 1 l 1 l À 

LEE LV EEE ZA: X N° 

Abb. 8. Krümmungen im Tageslichthafertest nach Behandlung mit Heteroauxin 2:10° 
und 8:10*, mit Askorbinsäure I.G. 1:10*im Jahre 1942. Durchschnittswerte aus 2 bis 
10 Versuchen. Heteroauxin 2:10’; —-—- Heteroauxin 8:10*; — — — Askorbinsäure. 





Monaten war die Askorbinsäure ohne fördernde Wirkung. Parallel 
zu ihrer Durchschnittskurve geht diejenige für Heteroauxin 2: 107 
und 8:108. 
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Im Januar 1943 war die Reaktion des Tageslichthafertestes auf 
Heteroauxin nicht so stark wie im Jahre vorher. Ich verwendete daher 
Askorbinsäure in einer Konzentration von 1 : 104. Inderzweiten Februar- 
hälfte stieg die Empfindlichkeit gegen Heteroauxin zu einem Maximum 
an, zur selben Zeit ließ 
sich eine Wirksamkeit der 
Askorbinsäure ebenfalls 
nachweisen. 

Die Parallelität gilt aber 
keineswegs nur für Durch- 
schnittswerte, sondern bei 
Wahl entsprechender Kon- 
zentrationen auch für jeden 
einzelnen Versuch. Nach 
SöpIne und Funke (1941) 
ist das Schwanken der Re- 
\ , | aktion auf Heteroauxin 
à 2 \ /\ ; A \ 2:107 und 8:10$ an ein- 
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290 1942 keit gegen starke Konzen- 
Abb. 9. Krümmungen im Tageslichthafertest nach trationen und umgekehrt. 
Behandlung mit Heteroauxin 2:10° und 5:10*, mit 4 R x 
Askorbinsäure I.G. 1:10*. Durchschnittswerte aus Es ist deshalb nicht mit 
den Versuchsserien einzelner Tage. Hetero- jeder beliebigen Hetero- 
auxin 2:107; — + —. Heteroauxin 5:10'; B 2 À 
—--- Askorbinsäure. auxinkonzentration eine 
übereinstimmende Wirk- 
samkeit der Askorbinsäure im einzelnen möglich. Abb. 9 gibt die 
Reaktion des Tageslichthafertestes auf verschieden starke Hetero- 
auxinkonzentrationen und Askorbinsäure 1:10$ in 11 einzelnen Ver- 
suchen wieder. Es zeigt sich, daß die Askorbinsäure 1:10$ nur mit der 
Heteroauxinkonzentration 5:108, welche eine etwa 21/.fache Wirkung 
hat, nicht aber mit der stärkeren Konzentration von Tag zu Tag 
parallel geht. 
Im Zylindertest schwankte im Frühjahr 1946 die Empfindlichkeit 
gegen Askorbinsäure 1 : 105 entsprechend derjenigen gegen Heteroauxin 
2:10? (Abb. 4). Im Durchschnitt ist auch in dieser Versuchsreihe die 
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Heteroauxinwirkung etwa 21/,mal so stark wie diejenige der Askorbin- 
säure. Es scheint so, als wäre nur dann im einzelnen eine Parallelität 
beider Präparate vorhanden, wenn die Stärken ihrer Wirksamkeit in 
einem bestimmten Verhältnis zueinander stehen. Nicht immer ver- 
ursachen aber die gleichen Konzentrationen dieselbe Wirkung. Es kann 
im Sommer die Empfindlichkeit der Koleoptilen gegen Askorbinsäure 
viel stärker nachlassen als gegen Heteroauxin. In solchen Fällen ist 
dann auch das überein- 
stimmende Schwanken bei- % | 5 
der Präparate im einzelnen 

nicht mehr zu beobachten. „| „N ON | Fo 


So fand ich im Sommer ; IN | 
1945 in einer Reihe von x 
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ich ihn jedoch nur selten an-  leoptilzylinder nach Behandlung mit Askorbinsäure 
1:10° im Jahre 1944 in Prozenten der Kontrolle 














wandte, läßt sich aus den we- 

. Vv het kei deül (reiner Agar). Für die Kontrolle sind die absoluten 
nigen Versuchen Kein endgül- Zuwachswerte angegeben. Durchschnittskurve aus 
tiges Ergebnis feststellen. Im 2—5 Versuchen. — — — Askorbinsäure; 


Kontrolle. 





Sommer 1942 prüfte ich sieben- 
mal eine Askorbinsäurekonzen- 
tration 1:10%. Nur in 2 Versuchen im August war sieschwach wirksam. Die Serien 
hatten Durchschnittskrümmungen von 4,4 und 2,30. Bemerkenswert ist, daß diese 
Wirkung in eine Zeit gesteigerter Empfindlichkeit des Tageslichthafertestes fällt 
(vgl. Abb. 8). Ich möchte deshalb annehmen, daß der Koleoptilentest ebenso wie 
der Tageslichthafertest auf Askorbinsäure reagiert, wenn eine hohe Empfindlich- 
keit: gegen Wuchsstoff vorhanden ist. 

Denselben jahreszeitlichen Rhythmus wie im Jahre 1942 konnte ich 
auch später mit dem Zylindertest nachweisen. Hier ist das Wachstum 
der Kontrollzylinder ein Maß für die Empfindlichkeit der Koleoptilen. 
Er schwankt entsprechend der Reaktionsstärke des Tageslichthafer- 
testes bei Heteroauxinbehandlung (Söpıne und Funke 1941). Die 
Empfindlichkeit beider Teste läßt sich also ohne weiteres vergleichen. 
In der Abb. 10 ist der prozentuale Zuwachs der Zylinder über die Kon- 
trolle nach Behandlung mit Askorbinsäure 1: 105 im Jahre 1944 darge- 
stellt. Es sind die Zuwachswerte in den ersten 21/, Stunden des Testes 
berechnet, welche die größten Unterschiede zeigen. Das Wachstum der 
Zylinder ist im Frühjahr am größten. Allerdings liegt das Maximum der 
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Askorbinsäurewirkungim März, während die Kontrolle die durchschnitt- 
lich höchste Empfindlichkeit gegen den eigenen Wuchsstoff im Februar 
zeigt. Das zweite, sehr schwache Maximum der Kontrollzylinder im 
August ist im Gegensatz zum Tageslichthafertest 1942 von keiner 
Wachstumsförderung durch Askorbinsäure begleitet. Zu beachten ist, 
daß auch im Tageslichthafertest im Oktober und November in 7 von 
10 Versuchen + Krümmungen zu beobachten waren (vgl. Abb. 8). Diese 
können durch eine wachstumshemmende Wirkung der Askorbinsäure 
verursacht sein. Jedoch sind die Werte zu gering (+ 0,4°— + 1°), um 
ein einwandfreies Bild zu geben. 

Im Jahre 1945 stimmte die Empfindlichkeit der Zylinder gegen 
Askorbinsäure mit dem durchschnittlichen Zuwachs der Kontrolle 
während der ersten 21/, Stunden des Testes in den Monaten Januar 
bis Mai ebenfalls überein. 

Die Parallelität im Zylindertest gilt allerdings nur für Durchschnitts- 
werte. Ich fand im Einzelversuch keine Übereinstimmung zwischen 
Askorbinsäurewirkung und dem Zuwachs der Kontrollzylinder. 


Um die Reaktion der verschiedenen Teste miteinander zu vergleichen, prüfte 
ich die Askorbinsäurekonzentrationen 1:105, 1:10% und 1:10? an denselben Tagen 
im Tageslichthafertest, im Koleoptilentest und im Zylindertest mit tags vorher 
und frisch geschnittenen Koleoptilen. Da ,,20 Stunden alte‘‘ Zylinder gezeigt 
hatten, daß die Förderung durch Askorbinsäure in den ersten 2!/, Stunden des 
Testes auftritt, später aber in das Gegenteil umschlägt, wählte ich ab 11. 7. 44 
eine Testzeit von nur 5 Stunden für den Koleoptilentest. Als Kontrolle verwandte 
ich Heteroauxin 2:10’ im Tageslichthafertest. Sie erreichte nur in einem Falle 
einen Wert von 20,9°. Obwohl die Versuche zu einer Jahreszeit ausgeführt wurden, 
die sich in den vorigen Jahren alsbesonders günstig für eine Reaktion gezeigt hatte, 
blieben die Kriimmungen im übrigen unter 20° und waren in den meisten Fällen 
sogar abnormal tief. Weder der Tageslichthafertest, noch der Koleoptilentest 
reagierten bei dieser geringen Empfindlichkeit gegen Heteroauxin auf eine der 
Askorbinsäurekonzentrationen. Es ist dies ein erneuter Beweis für einen Zu- 
sammenhang der Empfindlichkeit gegen Heteroauxin und Askorbinsäure, da im 
Herbst 1944 und im Frühjahr 1945 übereinstimmend Heteroauxin wenig, Askor- 
binsäure gar nicht wirksam war. 

Anders verhielt sich der Zylindertest mit tags vorher geschnittenen Zylindern. 
Er sprach an einzelnen Tagen trotzdem sehr deutlich auf Askorbinsäure an. Obwohl 
im Einzelversuch sonst keine Parallelität von Askorbinsäurewirkung und dem 
Zuwachs der Kontrollzylinder besteht, scheint doch im Herbst 1944 und im Früh- 
jahr 1945 in etwa eine Übereinstimmung angedeutet (Abb. 11). Im allgemeinen 
gilt für den Zylindertest, daß bei durchschnittlich geringerer Empfindlichkeit 
im Herbst Hemmungen auftreten, die ich bei höherer Empfindlichkeit im Früh- 
jahr nie beobachtete. Dagegen treten trotz niedriger Empfindlichkeit während 
des ganzen Jahres vereinzelt Förderungen auf. So war z. B. die Wirksamkeit am 
11.7. 44 und am 7.9.44 besonders hoch (Abb. 11). 

Die Reaktion frisch geschnittener Koleoptilzylinder zeigt in 8 Versuchen im 
Herbst 1944 eine Parallelität zur Empfindlichkeit des Tageslichthafertestes gegen 
Heteroauxin (Abb. 12). An den beiden Tagen, an denen der Wert für Heteroauxin 
am höchsten liegt, treten in den ersten 21/, Stunden schwache Wachstumsförde- 
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rungen durch Askorbinsäure aut, bei geringer Empfindlichkeit des Tageslichthafer- 
testes aber Wachstumsheminungen. Die ersten 4 Versuche im Frühjahr 1945 
verlaufen ebenso, während die späteren bei einer abnormal tiefen Empfindlichkeit 
des Tageslichthafertestes keine Parallelität mehr erkennen lassen. (Dieses Ver- 
sagen ist wahrscheinlich ebenso auf die tiefe Temperatur zurückzuführen wie die 
abweichende Reaktion des Zylindertestes zur selben Zeit; vgl. Abschnitt 2). 
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Abb. 11. Zuwachswerte tags vorher geschnittener Koleoptilzylinder an verschiedenen 

Tagen nach Behandlung mit Askorbinsäure 1: 10° in Prozenten der Kontrolle (reiner Agar). 

Für die Kontrolle sind die absoluten Zuwachswerte angegeben. Ferner Krümmungen 

im Tageslichthafertest durch Heteroauxin 2: 10’. ——— Askorbinsäure ; Kontrolle 
(beides Zylindertest); Heteroauxin (Tageslichthafertest). 








„20 Stunden alten‘ Zylindern gegenüber ist kein bestimmtes Verhalten zu 
beobachten. Es ist möglich, daß sowohl alte als auch frische Zylinder gefördert 
oder gehemmt werden; es können aber auch frische Zylinder gehemmt sein, wenn 
alte gefördert werden, und wahrscheinlich auch umgekehrt (vgl. Abb. 11 und 12). 

Aus all diesen Versuchen ergibt sich für die Askorbinsäure eine mit 
der Empfindlichkeit der Haferkoleoptile gegen Wuchsstoff überein- 
stimmende Wirkungsintensität. Die Teste stimmen in großen Zügen 
darin überein, daß sie bei hoher Empfindlichkeit eine Wachstums- 
förderung durch Askorbinsäure zeigen. Im einzelnen verhalten sie sich 
jedoch ziemlich verschieden. Eine Deutung der zum Teil zu gleicher 
Zeit entgegengesetzt verlaufenden Reaktionen soll im nächsten Ab- 
schnitt gegeben werden. 
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D. Besprechung der Versuchsergebnisse. 


Askorbinsäure kann mitunter das Wachstum ganz entschieden 
beeinflussen. Während sie im Tageslichthafertest in den meisten Fällen 
wirkungslos ist, erreicht sie unter bestimmten Bedingungen die Wirk- 
samkeit des Heteroauxins, und im Zylindertest fördert sie in der Kon- 
zentration 1:105 den Zuwachs in den ersten 21}, Stunden bis zu 117% 
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Abb. 12. Zuwachswerte frisch geschnittener Koleoptilzylinder an verschiedenen Tagen 
nach Behandlung mit Askorbinsäure 1:10° in Prozenten der Krontrolle (reiner Agar). 
Für die Kontrolle sind die absoluten Zuwachswerte angegeben. Ferner Krümmungen im 
Tageslichthafertest durch Heteroauxin 2:10’. — — — Askorbinsäure; ——— Kontrolle 


(beides Zylindertest); 





Heteroauxin (Tageslichthafertest). 


über die Kontrolle. Wie die verschiedenen Testverfahren zeigen, wirkt 
die Askorbinsäure teils wie ein aktiver, teils wie ein. inaktiver Wuchs- 
stoff. Sie ist aber jedenfalls keiner von beiden Stoffen, sondern be- 
stimmt in einer anderen Weise das Wachstum. Dabei scheint sie zum 
Auxinhaushalt in Beziehung zu stehen, denn die Krümmungen der 
Haferkoleoptile bei einseitiger Behandlung deuten die Wirksamkeit eines 
polar wandernden Stoffes an. Als solcher ist aber für den Haferkeim- 
ling nur Auxin bekannt. 


Jedoch scheint die Askorbinsäure auch kein Wuchsstoffbaustein zu 


sein. Der Gedanke, hier eine Verbindung zum Auxin zu suchen, läge an 
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sich nahe. Nach den Untersuchungen von MOLDTMANN (1939) ist die 
Askorbinsäure schon bei der Quellung im Samen nachzuweisen. Ihr 
Gehalt nimmt während der Keimung stark zu, vermindert sich aber 
beim Wachsen des Keimlings, dem zunächst nur die Reserven zur Ver- 
fügung stehen. Erst wenn die Assimilation beginnt, werden von der 
Pflanze selbst große Mengen Askorbinsäure gebildet. Nur die grünen 
Pflanzenteile sind zur Produktion von Askorbinsäure befähigt, während 
alle nicht assimilierenden Organe sie von den Entstehungsorten erhalten. 
Dieser Vorgang entspricht demjenigen der Auxinbildung. Beide Stoffe 
entstehen in Abhängigkeit von der Assimilation. MOLDTMANN (1939) 
vermutet, daß die bei der Keimung auftretende Ascorbinsäure aus 
Glukose gebildet wird. LarBACH (1941) beobachtete eine Wachstums- 
förderung bei Gurkenkeimlingen nach Behandlung mit bestimmten 
Zuckerarten. Es wäre möglich, daß von der Pflanze aus dem Zucker 
Askorbinsäure gebildet worden ist und daß diese die Wachtstums- 
förderung bewirkt hat. Da die Reaktion auf Zucker erst nach einigen 
Stunden auftritt, scheint hier eine Umwandlung vor sich zu gehen. 
Vielleicht wird in dieser Zeit aus dem Zucker Askorbinsäure gebildet. 
LAıBAc#H selbst sieht in Zucker einen Auxinbaustein, was aber bei 
Betrachtung der Formel wenig einleuchtet. Eher legt die Ähnlichkeit 
des Zucker- und Askorbinsäuremoleküls den Gedanken einer Um- 
wandlung von Zucker in Askorbinsäure nahe. 

Askorbinsäure kann kein Wuchsstoffbaustein sein, denn sie wirkt 
im Tageslichthafertest und im Zylindertest schon in den ersten 21/, Stun- 
den. Es ist kaum anzunehmen, daß sie so schnell in das Gewebe 
eindringen kann und als Wuchsstoffbaustein verarbeitet wird. Die 
schnelle Wirksamkeit spricht vielmehr eher für eine Wuchsstoffakti- 
vierung in der Pflanze. Auch die Übereinstimmung der beiden Empfind- 
lichkeitskurven von Askorbinsäure und Heteroauxin spricht dafür, daß 
Askorbinsäure unter Umständen Wuchsstoff aktivieren kann, wie das 
auch Heteroauxin tut. 

Weiter zeigt der Zylindertest aber einen Unterschied zwischen 
Askorbinsäure- und Heteroauxinwirkung. Während unter dem Ein- 
fluß von Heteroauxin Auxin gebildet wird und die Pflanze stets einen 
Vorsprung im Wachstum gegenüber der Kontrolle behält, sind bei 
Askorbinsäurebehandlung im Endeffekt die Zylinder nach anfänglicher 
Förderung kaum größer als die Kontrolle. Hier scheint der in der Pflanze 
schon vorhandene aktive und inaktive Wuchsstoff der begrenzende 
Faktor zu sein. Die Askorbinsäure scheint nur die Aktivierung des 
Wuchsstoffes zu beschleunigen und wirkt dadurch mittelbar auf das 
Wachstum. Sie kann nicht den Wuchsstoffverbrauch unmittelbar 
bestimmen, denn dann müßte sie nach den Krümmungen des Hafer- 
testes dieselbe Leitungsgeschwindigkeit haben wie Auxin. Das ist aber 
mehr als unwahrscheinlich. 
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Die verschiedenen Testverfahren reagierten nicht eindeutig. Zu 
gleicher Zeit konnte Askorbinsäure bei den einzelnen Testen fördernd, 
hemmend oder garnicht wirken. Zum Vergleich sollennoch einmal die mit 
ihrer verschiedenen Reaktion einzelnen Teste nebeneinandergestellt sein. 

Im Tageslichthafertest ruft Askorbinsäure nur zu Zeiten hoher 
Empfindlichkeit gegen Wuchsstoff (Heteroauxin) Krümmungen hervor. 

Im Koleoptilentest scheinen ebenfalls nur bei hoher Empfindlich- 
keit Krümmungen aufzutreten. 

Im Zylindertest mit tags vorher geschnittenen Zylindern findet 
häufiger eine Reaktion statt. Diese geht in ihren Ausmaßen nur an- 
nähernd der Empfindlichkeit gegen Heteroauxin parallel. Jedoch deckt 
sich die Reaktionfähigkeit ‚alter‘ Zylinder nicht im einzelnen mit der- 
jenigen frisch geschnittener. 

Im Zylindertest mit frischen Zylindern ist vielfach in den ersten 
2!/, Stunden eine Hemmung angedeutet. Bei hoher Empfindlichkeit 
gegen Heteroauxin scheint aber auch eine Förderung möglich zu sein. 
Diese geht mit der Empfindlichkeitskurve des Tageslichthafertestes 
parallel. Die übereinstimmende Reaktion ist auch zu erwarten, denn die 
frisch geschnittenen Zylinder entsprechen zu Anfang der Versuchszeit 
den Koleoptilen des Hafertestes in ihrem physiologischen Zustand. 

Ein Vergleich von tags vorher und frisch geschnittenen Zylindern 
zeigt, daß die Reaktionsbedingungen bei alten Zylindern offenbar viel 
günstiger liegen als bei den frischen. Die alten Zylinder sind in der Lage, 
aus inaktivem Material selbst Wuchsstoff zu aktivieren. Die Akti- 
vierung des vorhandenen Wuchsstoffes wird wahrscheinlich durch 
Askorbinsäure unter Umständen beschleunigt; damit erklärt sich die 
verhältnismäßig oft beobachtete Wachstumsförderung durch Askorbin- 
säure bei tags vorher geschnittenen Zylindern. Frische Zylinder akti- 
vieren noch keinen Wuchsstoff. Es wäre aber möglich, daß teilweise bei 
ihnen und auch bei den Koleoptilen des Hafertestes bei Gegenwart 
von Askorbinsäure schon nach 1?/,—2 Stunden oder eher Wuchsstoff- 
aktivierungen unter der Schnittfläche stattfinden. Bei hoher Empfind- 
lichkeit gegen Wuchsstoff kann dann eine Reaktion auf diese geringe 
Menge eintreten. Vielleicht ließe sich auch so die große Streuung im 
Tageslichthafertest oder die ungleiche Wirkung der Askorbinsäure in 
zwei verschiedenen Serien erklären, denn der Beginn der Wuchsstoff- 
aktivierung, welcher von der Bildung der physiologischen Spitze ab- 
hängt, ist von Pflanze zu Pflanze verschieden (Söpıns 1929). 

Nicht ohne weiteres verständlich ist das Versagen des Koleoptilen- 
testes bei Wirksamkeit der Askorbinsäure auf tags vorher geschnittene 
Zylinder. In beiden Testen sind die Zylinder 20 Stunden vor der Be- 
handlung geschnitten und müßten folglich in derselben Weise reagieren. 
Die Tatsache, daß eine allseitige Zufuhr das Wachstum fördert, während 
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einseitige Gaben keinen Einfluß haben, legt die Vermutung nahe, 
daß sich die Askorbinsäure diffus in der Koleoptile ausbreitet. Bei 
den Krümmungstesten ist dann an der behandelten Seite wahrscheinlich 
etwas mehr Wuchsstoff als an den anderen. Diese Menge ist aber so 
gering, daß schon eine hohe Empfindlichkeit erforderlich ist, um eine 
Reaktion sichtbar zu machen. 

Die Askorbinsäure liegt im Test in der oxydierten Form des Redox- 
systems vor. Ihre Wirkung scheint auf einer Oxydationsreaktion zu 
beruhen, denn ähnlich wie sie kann Methylenblau und ausnahmsweise 
auch H,O, wirken. Sie steht wahrscheinlich zur Auxinaktivierung in 
Beziehung, welche demnach ein bestimmtes Redoxpotential erfordert. 
Dafür spricht, daß auch gelegentlich Hemmungen auftreten sowohl bei 
tags vorher, als auch bei frisch geschnittenen Zylindern. 

Die Rolle der Askorbinsäure im Wachstumsprozeß ist also keine so 
einfache und grundlegende wie die des Auxins. Das zeigen die verschie- 
den ausfallenden Reaktionen der Haferkoleoptile. Sie wirkt in der 
Pflanze indirekt durch Regulierung auf die Wuchsstoffaktivierung und 
damit auf das Wachstum. In der Regulierung des Redoxpotentials 
liegt dann auch die Bedeutung der Askorbinsäure für das Pflanzen- 
wachstum. Vielleicht ist dieser Umstand auch die Ursache dafür, daß 
die Askorbinsäure in allen wachsenden Pflanzenteilen so reichlich vor- 


kommt. 
Zusammenfassung. 


1. Askorbinsäure kann unter bestimmten Bedingungen im Tages- 
lichthafertest Krümmungen hervorrufen, welche die Wirkung von 
Heteroauxin erreichen. 

2. Tags vorher isolierte Koleoptilzylinder sprechen ebenfalls unter 
bestimmten Bedingungen auf Askorbinsäure mit Wachstumsförderung 
an. Im Verhältnis zum Tageslichthafertest reagieren sie häufiger und 
gleichmäßiger. 

3. In diesem „Zylindertest‘‘ läßt sich bei Zugabe von Askorbin- 
säure im Laufe von 23 Stunden keine Zunahme, sondern nur eine Ver- 
lagerung des Wachstums auf den Anfang der Versuchszeit beobachten. 
Die Endlängen der Koleoptilen werden demnach durch die Askorbin- 
säure nicht beeinflußt und nur durch den Vorrat an aktivem und in- 
aktivem Wuchsstoff bestimmt. 

4. Gelegentlich tritt im Zylindertest bei tags vorher geschnittenen 
und bei frisch geschnittenen Zylindern auch eine Verzögerung des 
Wachstums durch Zugabe von Askorbinsäure auf. 

5. Die Reaktion der Haferkoleoptilen auf Askorbinsäre ist abhängig 
von der augenblicklichen Empfindlichkeit der Keimlinge gegen Wuchs- 
stoff. Bei Wahl entsprechender Konzentrationen schwankt sie in ihrer 
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Stärke sowohl im Tageslichthafertest als auch im Zylindertest (mit tags 
vorher geschnittenen Zylindern) übereinstimmend mit Heteroauxin. 

6. In Kombination mit Heteroauxin und natürlichem Wuchsstoff 
setzt Askorbinsäure in den meisten Fällen deren Wirksamkeit herab, 
kann sie in einzelnen Fällen aber auch erhöhen. 

7. Askorbinsäure ist nicht identisch mit dem inaktiven Wuchsstoff, 
sie ist auch kein Wuchsstoffbaustein, noch ein unmittelbarer Wuchsstoff- 
aktivator. 

8. Askorbinsäure liegt im Test in der oxydierten Form, der Dehydro- 
askorbinsäure, vorund greift als Redoxsystem oxydierend in den Wachs- 
tumsmechanismus ein. Wahrscheinlich beeinflußt sie mittelbar die Um. 
wandlung des inaktiven Wuchsstoffes in aktives Auxin. 


Meinem Lehrer, Herrn Professor Dr. H. Söpıns, der die Anregung 
zu der vorliegenden Arbeit gab, danke ich für das Interesse und die 
Förderung, die er meiner Arbeit zuteil werden ließ. Mein Dank gilt 
ferner den Direktoren der Institute in Münster und Göttingen, Herrn 
Professor Dr. W. Mevıus und Herrn Professor Dr. A. RIPPEL, für die 
Überlassung der Institutsmittel, sowie Herrn Professor Dr. BICKEN- 
BACH und Herrn Professor Dr. GoEKE, welche mir die Möglichkeit 
gaben, meine Versuche im Jahre 1946 in der Universitäts- Frauenklinik 
in Münster zum Abschluß zu bringen. 
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EIN BEITRAG ZUR KONSTITUTIONSSPEZIFITÄT 
DER HETEROAUXINWIRKUNG *. 
Von 
MAXIMILIAN STEINER. 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 14. Januar 1948.) 


A. Bisherige Untersuchungen. 

Die Auxine a und b, im Jahre 1933 von F. Köc und Mitarbeitern 
isoliert und 1934 in der Konstitution aufgeklärt, erwiesen sich als 
relativ kompliziert gebaute Substanzen. Ihre Wirksamkeit ist gegen 
geringfügige Änderung des Molekülbaues sehr empfindlich. Schon bei 
Lagerung unter Laboratoriumsbedingungen büßen sie durch Selbst- 
inaktivierung rasch ihre Wirksamkeit ein. Für Untersuchungen über 
die Konstitutionsspezifität der Wuchsstoffwirkung stellen sie demnach 
denkbar schlecht geeignete Objekte dar. Dagegen konnten F. Köcı, 
A. J. HAAGEN-SMIT und H. ERXLEBEN (1934) das andere natürlich 
vorkommende Zellstreckungshormon als eine. verhältnismäßig einfach 
gebaute Verbindung, als Indol-3-essigsäure definieren. Hier lag es 
sehr nahe, die durchaus gegebene Möglichkeit zu verfolgen, durch 
Synthese von Derivaten die Frage der Konstitutionsspezifität zu 
prüfen, d.h. zu untersuchen, bis zu welchem Grade der Molekülbau 
der ursprünglichen Substanz verändert werden darf, ohne daß die 
kennzeichnende Wirkung auf das pflanzliche Streckungswachstum 
ganz oder teilweise verschwindet. Derartige Untersuchungen pflegen 
sich ja in der Regel der strukturchemischen Aufklärung physiologisch 
wirksamer Verbindungen unmittelbar anzuschließen. Ihr Ergebnis er- 
laubt nicht selten entscheidende Einblicke in den eigentlichen Wirkungs- 
mechanismus dieser Stoffe. 

Die Reihe der Forschungen über die Konstitutionsspezifität des 
Heteroauxins wurde von F. Kücz und Mitarbeitern selbst eingeleitet. 
Schon in der ersten Mitteilung über das Heteroauxin (F. Koen, A. J. 
Haacen-Smit und H. ERXLEBEN 1934) wurde festgestellt, daß sowohl 
Tryptophan, als auch Indol-3-propionsäure, Indol-2-carbonsäure und 
Indol-3-carbonsäure in Wentschen Krümmungstest an der Hafer- 
koleoptile wirkungslos sind. Kurz darauf berichten F. Köcı und D, G. 


* Kurze Mitteilung in Nachr. Akad. Wiss. Göttingen 1947, 11. 
9* 
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F. R. KosTERMANNS (1935) (s. a. F. KôGz 1935) über die Prüfung von 
21 verschiedenen, mit der Indol-3-essigsäure nahe verwandten Körpern. 
Es ergab sich, daß weder Veresterung der Carboxylgruppe mit Methyl., 
Äthyl-, n-Propyl- und i-Propylalkohol noch Methylsubstitution am 
Kern die Wuchsstoffwirkung aufzuheben vermag. Dagegen führte 
Hydrierung der Doppelbindung des heterozyklischen Ringsystems, 
Äthylierung des Kerns, und Verlängerung, Verkürzung oder sonstige 
Abänderung der aliphatischen Seitenkette (Indol-3-propionsäure, Indol- 
3-milchsäure, Indol-2- und Indol-3-carbonsäure) zu unwirksamen Ver- 
bindungen. Indol-3-brenztraubensäure und Indol-3-@-methyl-essig- 
säure wurden hingegen als wirksam befunden. Seitdem sind wesentlich 
über 150 Substanzen, deren Konstitution zum Heteroauxin mehr oder 
minder nahe Beziehungen zeigt, auf Wuchsstoffwirkung geprüft worden. 
An diesen Untersuchungen waren vor allem P. W. ZIMMERMANN und 
F. Wırcoxon (1935, 1936), P: W. ZIMMERMANN und A. E. HrrcHcock 
(1937), P. W. ZIMMERMANN, A. E. Hrrcacock und F. WıLcoxon (1936), 
G. S. Avery, P. R. BURKHOLDER und H. B. CREIGHTON (1937), A. J. 
Haacen-Smirt und F. W. Went (1935), J. B. Korpruı, K. V. Tur- 
MANN und F. W. WENT (1938), sowie G. S. Avery und G. B. SARGENT- 
(1939) maßgebend beteiligt. Zusammenfassende Darstellungen der 
Ergebnisse dieser Untersuchungen findet man bei F. W. Went und 
K. V. THIMANN (1937), A. J. HAaGen-Smit und F. W. Went (1935), 
J.B. KorprLıi, K. V. THIMANN und F.W. Went (1938) und bei 
H. Linser (1938). 

Eine restlose Vollständigkeit wird in keiner dieser Zusammen- 
stellungen erreicht. Bei mehreren fehlt vor allem die Angabe der mit 
negativem Erfolge geprüften Substanzen, obgleich natürlich deren 
Kenntnis für die Beurteilung der Konstitutionsspezifität nicht minder 
wichtig ist. Daß im Übrigen weder über die Tatsache, noch erst recht 
über das Ausmaß der Wirksamkeit bei zahlreichen Substanzen Ein- 
helligkeit unter den verschiedenen Untersuchern besteht, wurde im 
Schrifttum mehrfach diskutiert und auch zum Gegenstand besonderer 
Untersuchungen gemacht. Der Hauptgrund für jene Unstimmigkeit 
liegt in der Verschiedenartigkeit und Verschiedenwertigkeit der an- 
gewandten Testverfahren. Daneben muß die sehr wechselnde Emp- 
findlichkeit der Testpflanzen, selbst bei gleichbleibender Versuchs- 
methodik, in Betracht gezogen werden. Eine möglichst vollständige 
Übersicht der bisher vorliegenden Ergebnisse und ihre Diskussion in 
einem weiteren Rahmen soll demnächst an anderer Stelle gegeben 
werden. 

Eine weitere Vermehrung der auf Wuchsstoffwirkung geprüften 
Substanzen ist selbstvertsändlich nur aus gewissen leitenden Gesichts- 
punkten gerechtfertigt, die sich aus der kritischen Sichtung des bereits 
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vorliegenden Tatsachenmaterials zu ergeben haben. Versuche zu einer 
solchen Sichtung und Deutung wurden mehrfach unternommen, so 
bereits von F. KöcL und D. G. F. R. Kostermanns (1935) und F. Köcı 
(1935), ferner von F. W. Went und K. V. THIMANN (1937, bes. S. 136 ff.), 
von K. V. THIMANN (1938) und am eingehendsten von J. B. KoEPFL1, 
K. V. Tuımann und F. W. Went (1938). Die zuletzt genannten For- 
scher formulieren folgende Mindestbedingungen für die Konstitution 
einer als Streckungswuchsstoff wirksamen Substanz: 


a) ein Ringsystem als Kern; 
b) eine Doppelbindung in diesem Ring; 
c) eine Seitenkette; 


d) eine Carboxylgruppe (oder eine Struktur, die sich leicht in eine 
Carboxylgruppe umwandeln läßt, wie z. B. bei Estern oder Nitrilen) 
an dieser Seitenkette mit einem Abstand von mindestens einem C-Atom 
vom Kern; 

e) besondere räumliche Beziehungen zwischen Ring und Carboxyl- 
gruppe. 

Im Zusammenhang mit der unter d) genannten Bedingung disku- 
tieren KoEPFLI, THIMANN und WENT auch die Bedeutung eines akti- 
vierten H-Atoms in der das Carboxyl tragenden Seitenkette. Sie 
weisen in diesem Zusammenhang auf die Unwirksamkeit der ringsub- 
stituierten Carbonsäuren (Benzoesäure, Indol-2- und Indol-3-carbon- 
säure) und auf den Gegensatz zwischen der Wirksamkeit von a-Methyl- 
phenyl-essigsäure (Hydratropasäure) und der Unwirksamkeit der 
a,a’-Dimethyl-phenyl-essigsiure hin; ein möglicher Einwand aus der 
Tatsache, daß die Isatinsäure wirksam ist, wird damit entkräftet, daß 
auch hier aktive Wasserstoffatome anwesend, sein könnten, entweder 
durch Hydratisierung der Ketogruppe oder durch Austausch von 
H-Atomen aus dem Ring unter Bildung chinoider Strukturen. Die 
Annahme eines ähnlichen Austausches scheint den Verff. auch 
beim Vergleich von unwirksamer Phenylglyoxylsäure und wirksamer 
o-Amino-phenyl-glyoxylsäure nahezuliegen. 


Unabhängig davon hatten bereits R. WEGLER und H. BINDER 
(s. H. BINDER 1938) eingehend die Bedeutung der in der Seitenkette 
des Heteroauxins vorhandenen Methylengruppe erörtert, die sowohl 
vom Ring als auch von der Carboxylgruppe her aktiviert ist. Zur 
Prüfung des damit aufgezeigten Problems wurden von H. BINDER 
(a. a. O) eine Reihe neuer Substanzen synthetisch dargestellt. Ihre 
Prüfung auf Wuchsstoffwirkung wurde in der vorliegenden Arbeit 
durchgeführt. Herrn Dr. R. WEGLER bin ich für die freundliche Über- 
lassung von Proben dieser Stoffe sehr zu Dank verbunden. 
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B. Die geprüften Substanzen. 

Zu Vergleichszwecken wurden verwendet: synthetische Indol- 
3.essigsäure (Heteroauxin) (Formel I) verschiedener Herkunft, ferner 
Indol-3-propionsäure (II) und Indol-3-buttersäure (III) aus der Samm- 
lung der Botanischen Anstalten Göttingen. Die Formeln IV—XIV 
entsprechen den von H. BINDER synthetisierten Körpern, deren pflan- 
zenphysiologische Prüfung beabsichtigt war: 
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IV. Indol-3-a-methyl-essigsäure. à 
V. Indol-3-essigsäure-diäthylamid. 
VI. Indol-3-aceton. 
VII. Indolyl-methyl-keton (= 3-Acetyl-indol). 
VIII. N-Acetyl-indol-3-acetonitril. ; 
IX. Indol-3-carbonsäure-diäthylamid.- 
X. Thionaphthen-2-essigsäure. 
XI. Thionaphthen-2-essigsäure-diäthylamid. 
XII. Phenyl-essigsäure. 
XIII. Benzyl-cyanid. 
XIV. o-Amino-phenyl-essigsäure (XIVa), in wäßriger Lösung in Gleichgewicht 
mit 2-Oxindol (XIV b: Ketoform, XIVe: Enolform). 
XV. Phenyl-aceton. 
XVI. Chinolin-2-carbonsäure. 

Über die Wuchsstoffwirkung von drei dieser Substanzen liegen im 
Schrifttum bereits Angaben vor: über IV bei F. Köcr und D. G. F. 
R. KosTERMANNS (1935), über XI bei A. J. HAAGEN-SMIT und F. W. 
Went (1935) und über XIII bei E. M. Croox, W. Davies und N. E. 
SMITH (1937). Die Bedeutung dieser und der übrigen geprüften Sub- 
stanzen für die Frage der Konstitutionsspezifität der Wuchsstoffwirkung 
wird weiter unten im Zusammenhang mit den Ergebnissen diskutiert 


werden (s. a. H. BINDER 1938). 


C. Methodik. 

Für die Aktivitätsprüfung unserer Substanzen wurde nach einigen 
Vorversuchen der Avena-Zylinder-Test in der Ausführungsart von 
L. Jost und E. Reiss (1936) gewählt. Dafür waren zunächst rein 
praktische Gesichtspunkte maßgebend. Das genannte Verfahren er- 
möglicht es, ohne besondere Laboratoriumsausrüstung relativ große 
Versuchsreihen zu bewältigen, wie dies bei der gleichzeitigen Prüfung 
mehrerer Substanzen in zahlreichen Konzentrationsstufen erforderlich 
schien. Bald zeigte sich indessen, daß auch grundsätzliche Vorzüge die 
Methode nach Jost und Reıss etwa gegenüber dem klassischen Krüm- 
mungstest von WENT auszeichnen. 

Herstellung der Lösungen. Die Substanzen wurden in warmem, 
doppelt destilliertem Wasser gelöst und in der üblichen Weise nach 
Zehnerpotenzen verdünnt. Die höchste verwendete Konzentration 
ist in allen Fällen durch die Wasserlöslichkeit der betreffenden Substanz 
bestimmt. Für die Versuche wurden jeweils frisch bereitete Ver- 
dünnungen verwendet. Auch die konzentrierte Stammlösung wurde 
höchstens einige Tage kühl und dunkel aufbewahrt. 

Pflanzenmaterial. Als Saatgut diente zunächst (Versuchsreihe 1—27) 
eine reine Linie des Hohenheimer Hafers V, die uns vom Institut für 
Pflanzenbau und Pflanzenzüchtung der Landwirtschaftlichen Hoch- 
schule in Stuttgart-Hohenheim überlassen worden war. Das Material 
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für die späteren Versuchsreihen 28—38, Hochzuchtsaatgut von Weiß- 
hafer Beseler III verdanken wir der Freundlichkeit von Herrn Prof. 
Dr. O. Tornav vom Institut für Pflanzenbau an der Universität 
Göttingen. Parallele Versuchsreihen mit den beiden Hafersorten 
zeigten übrigens keinerlei für unsere Fragestellung bedeutsamen Unter- 
schiede. 

Die Vorbereitung und Durchführung der Versuche hielt sich im 
wesentlichen an die Angaben von L. Jost und E. Reıss (1936). Die 
ungeschälten Haferkaryopsen wurden zunächst 24 Stunden am Licht 
‘ vorgequollen, dann auf feuchtem Torfmull gleichmäßig verteilt und 
im Dunkelzimmer zur Keimung aufgestellt. Nach etwa 5—6 Tagen 
hatten unter den obwaltenden Bedingungen (etwa 19—20°C) die 
Koleoptilen die notwendige Länge von etwa 25—30 mm erreicht. In 
der Dunkelkammer wurde bei orangefarbigem Licht zunächst etwa 
2 mm der Spitze abgeschnitten, dann die Koleoptile von der Karyopse 
abgetrennt und von der Basis her auf 20 mm zurechtgeschnitten. Hier- 
für sowie für die Messung am Ende des Versuches wird zweckmäßig 
ein Streifen von Millimeterpapier verwendet. Die so vorbereiteten 
Koleoptilstücke werden in mit feuchtem Filterpapier belegten Petri- 
schalen gesammelt, wobei auf Polarität zu achten ist. 


Von den zu prüfenden Lösungen wurden je etwa 10 cm? in kleine 
Bechergläschen (50 cm?) eingefüllt. Je 10 der oben beschriebenen, 
schwach benetzten Koleoptilzylinder wurden nun so an der Wand des 
Gefäßes angeheftet, daß sie senkrecht standen und mit dem abwärts 
gekehrten Apikalende etwa 2mm tief in die Lösung eintauchten. 
Hierauf wurden die Bechergläser mit einer passenden Petrischalen- 
hälfte bedeckt und in die Dunkelkammer gebracht. Nach 24 Stunden 
wurde die Länge der Koleoptilen festgestellt. 

Mit einiger Übung und bei Assistenz durch zwei Personen — zwei 
Personen bereiten in der Dunkelkammer die Pflanzen vor, die dritte 
Person montiert die Koleoptilen in den Gläschen — können in wenigen 
Stunden ohne Schwierigkeiten bis 500 Koleoptilen in Versuch genommen 
werden!. Solche umfangreiche Versuchsreihen sind aber nach dem 
später Auszuführenden notwendig zur Gewinnung vergleichbarer 
Resultate. 

Auswertung der Versuche. Wir können die Angabe von L. Jost 
und E. Reiss (1936) durchaus bestätigen, daß ‚nur, was an einem 
Tag zur Untersuchung kam, direkt vergleichbar war“ (a. a. O. S. 139). 
Die Empfindlichkeit des Koleoptilenmaterials schwankt von Versuch 


1 Für ihre freundliche Hilfe bei der Versuchsdurchführung danke ich Frau 
Dr. Dora SEIBLE-WEISMANN, Frl.rer. nat. Nora v. HADELN und Fri. rer. nat. 
ELISABETH STUMPF sowie meiner Frau. 
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zu Versuch ganz außerordentlich, ohne daß etwa gröbere Verände- 
rungen der Außenbedingungen (Feuchtigkeit, Temperatur od. dgl.) zur 
Erklärung dienen könnten. Über solche Dinge wird bei Wuchsstoff- 
versuchen seit jeher berichtet (z.B. F. W. Went 1928, F. Köcı, 
A. J. HaAAGEN-SMIT und C. J. van HuLssen 1936). Gelegentlich muß- 
ten sogar ganze Keimlingsanzuchten als unbrauchbar verworfen werden, 
weil die Pflanzen viel zu ungleichmäßig aufliefen oder weil sämtliche 
Koleoptilen wirr verkriimmt waren. Wir haben Grund, uns der An- 
sicht von H. Söpıne und H. Funke (1941) sowie von H. v. GUTTEN- 
BERG (1944) anzuschließen, daß ganz bestimmte Witterungslagen die 
letzte Ursache solcher Störungen sind. 


Um bei der Prüfung neuer Substanzen wenigstens einen gewissen 
Vergleichsmaßstab zu besitzen wurden außer den selbstverständlichen 
Kontrollen mit destilliertem Wasser stets einige optimale Verdünnungs- 
stufen von Indol-3-essigsäure (1: 10°—10’) mit jeder Versuchsreihe 
aufgestellt. 


Auch die Streuung der Zuwachswerte der Koleoptilen eines Gläs- 
chens war meist beträchtlich. Zur Sicherung der Ergebnisse war des- 
wegen eine variationsrechnerische Auswertung geboten. Sie wurde 
in bekannter Weise durch Berechnung der Streuung des Mittelwertes 


: —, die Streuung der Differenz der Mittelwerte von Ver- 





o=+ V 
such und Kontrolle als © , = voi + o2 berechnet (vgl. G. Just 1935). 
Nur in seltenen Fillen wurde eine Konzentrationsstufe mit nur 
10 Koleoptilen getestet. Meist wurde die doppelte Menge (in zwei 
Gläschen), in entscheidenden Versuchen häufig die dreifache Menge 
(in drei Gläschen) verwendet. 


D. Ergebnisse. 


In Tabelle 1 sind die ausführlichen Resultate je einer repräsenta- 
tiven Versuchsreihe für jeden der auf S.135 genannten Stoffe aufgeführt. 
Um der bereits erwähnten Streuung der Resultate verschiedener Ver- 
suchsreihen Rechnung zu tragen, sind sämtliche durchgeführten Wirk- 
samkeitsprüfungen in Abb.1 und 2 graphisch dargestellt. Kurven mit 
gleicher Signatur beziehen sich auf eine bestimmte Versuchsreihe. Sie 
sind also streng vergleichbar. Nicht berücksichtigt sind in den Ab- 
bildungen diejenigen Körper, die sich eindeutig als unwirksam erwiesen 
haben. Dies sind Indol-3-essigsäure-diäthylamid (V), Indol-3-aceton 
(VI), Indolylmethyl-keton (VII), Indol-3-carbonsäure-diäthylamid (IX), 
Thionaphthen- 2 -essigsäure (X), Thionaphthen- 2 -essigsäure - diäthyla® 
mid (XI), Phenyl-aceton (XV) und Chinolin-2-carbonsäure (XVI). 
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Tabelle 1. 
Substanz IV. KR ; 
Indol-3-«-methyl-essigsiure Indol-3-essigsäure-diäthylamid 
Versuchs-Nr. 29 TE 
Zuwachs | A ss Zuwachs sen 
10-3 545+2,52 | 2,91+2,75 3,12+0,57 | —0,59+ 1,25 
10-4 11,85+2,86 | 8,31+3,07 2,35 + 0,59 - 1,36 + 1,26 
10-5 14,67+3,18 | 11,13+3,32 3,10 +0,72 — 0,61 + 1,33 
10-* 11,95 + 3,66 | 841+3,83 3,57 + 0,79 0,14 +. 1,37 
10 13,87 + 2,88 | 10,33 + 3,08 4,25 + 0,86 0,54 + 1,41 
10-8 10,37 +2,27 | 6,83+2,53 3,80 + 0,87 0,09 + 1,41 
10° 4,50+1,75 | 0,96+2,07 3,87 + 2,27 0,16 + 2,53 
10-10 3,40+1,49 | —0,14+1,85 u - 
| 
Kontrollen | 
\ 3,54+ 1,12 | 25 3,71+1,11 ; 
Indol- 
3-essigsäure | 
. 10% sb ma ns + 
10-* 15,75 + 3,70 12,21 + 3,86 12,21 +3,86 8,81 +3,12 
10-7 12,50 + 3,02 8,96 + 3,22 8,96 + 3,22 7,49 + 1,97 
10-8 — — = _ 
Tabelle 1. (Fortsetzung.) 
Substanz Indol-S aceton Indolyl-methyl -keton 
Versuchs-Nr. 30 Bar" 
Zuwachs 4 R Zuwachs 3 A ra 
10-3 * 4,70+ 1,40 0,99 + 1,78 — — 
10-4 3,95 + 1,66 0,24 + 1,99 — — 
10-5 3,30 + 0,81 —0,41 +1,38 2,15 + 0,84 0,70 + 1,06 
10% 3,60 + 0,89 —0,11+1,99 1,80 + 0,75 0,35 + 0,99 
10? 3,47 +0,86 —0,24 + 1,40 2,30 + 1,05 0,85 + 1,26 
10-8 4,40 + 0,62 0,69 + 1,28 — — 
10 3,57 +0,68 —0,14 + 1,30 — <n 
10-10 u = Pe nr 
Kontrollen 
Y 3,70+1,11 ui 1,45 + 0,65 ë 
Indol- 
3-essigsäure 
105 — = 10,10 + 1,39 8,65 + 1,54 
10-* 12,52 + 2,92 8,81 + 3,12 8,05 + 2,50 6,60 + 2.58 
10-7 11,20 + 1,62 7,49 +1,97 — — 
10-° er ‘hie aa | de 











* Halbe Konzentration, also 0,5 x 10-3, 0,5 x 10— usw. 
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Tabelle 1. (Fortsetzung.) 












































VIII. "IX. 
Substanz N-Acetyl-indol-3-acetonitril Indol-3-carbonsäure-diäthylamid 
Versuchs-Nr. | 29 31 
Zuwachs | A | Zuwachs 4 
10-3 ER + a a 
10-* 12,90 + 3,27 9,36 + 3,45 3,45 + 0,94 — 1,63 + 2,46 
20° 14,45 + 3,46 10,91 + 3,64 4,82 +1,72 —0,26 + 2,13 
10-* 13,47 + 3,76 9,93 + 3,92 5,62 + 2,00 0,54 + 2,36 
10-” 14,22+3,86 | 10,68+4,01 4,97 + 1,52 —0,11 +1,97 
10-8 8,55 + 2,76 5,01 +2,97 5,40 + 1,26 0,32 +1,77 
10 4,22 +1,11 0,68+1,57 | 5,02+1,45 | —0,06+1,92 
10-10 — — — — 
Kontrollen 
A 3,54 + 1,12 — 5,08 + 1,25 — 
Indol- 
3-essigsäure 
10-5 — — a — 
10-* 15,75 + 3,70 12,21 + 3,86 9,27 + 1,49 4,19 + 1,94 
10-7 12,50+2,02 | 8,96+3,22 7,00+1,87 | 1,92 + 2,25 
10-° 4. | re GE | 6 Fes 
Tabelle 1. (Fortseztung.) 
X. XI. Thi hthen-2 i - 
Substanz Thionaphthen-2-essigsäure onalathylamid., Ber: 
Versuchs-Nr.| isi. Suis" Tees 
Zuwachs | 4 | Zuwachs <3 Sie 
10-3 au | u > | er 
10-4 3 1,45 + 0,47 0,00 +0,80 1,70+0,64 | 0,25 +0,91 
10-5 2,40 + 0,54 0,95 + 0,84 1,90 + 0,49 | 0,45 +0,81 
10 — — 1,90 + 0,86 | 0,45 +1,17 
10? —. | “+ = | a. 
10- = — | — 
10° — = — | — 
10-10 = | a+ das | iles 
Kontrollen | 
H,0 1,45 + 0,65 — 1,45 + 0,65 | — 
Indol- | 
3-essigsäure | 
10-5 10,10 + 1,39 8,65 + 1,54 10,10+1,39 | 8,65 +1,64 
10-* 8,05 + 2,50 6,60 + 2,58 8,05 +2,50 | 6,60 +2,58 
1077 _ _ — — 
10-8 Pe BE _ | 7, 
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Tabelle 1. (Fortsetzung.) 
XII. XIII. 
Substanz Phenyl-essigsäure Benzyl-cyanid, frische Lösung 
“Versuchs-Nr. | Pi Did 0 ET GE | ait 34 
vi Zuwachs 5 4 fs Fa 5, x "Zuwachs: | A 
10-3 1,73 + 1,07 —1,29 +1,73 — — 
104 5,01 + 1,69 1,99 + 2,17 7,30 + 2,03 1,72 +3,09 
10-5 4,41 +1,38 1,39 + 1,94 9,27 -- 3,52 3,69 +4,22 
10-* 2,51+1,18 | —0,51 +1,80 7,92 + 2,03 2,34 + 3,10 
10-7 3,20 + 1,39 0,18 + 1,95 5,27 + 2,42 —0,31 + 3,36 
10-3 2,73 + 1,36 —0,29 + 1.92 _ == 
10° 3,15 + 1,33 0,13 + 1,90 = — 
10-10 — — — — 
Kontrollen 
H,O 3,02 + 1,35 — 5,58 + 2,33 _ 
Indol- 
3-essigsäure 
10-5 — — = == 
10-6 14,47+3,43 | 11,35 +3,70 16,15 + 5,49 10,57 + 5,95 
10-7 11,97 +3,39 8,95 + 3,66 11,62 + 4,14 6,04 +4,75 
10-8 5,12 + 1,96 2,10 + 2,38 12,92 + 4,29 7,34 + 4,86 
T'abelle 1. (Fortsetzung.) 
XIII. B 1- id XIV. 
Substanz 24 Susi ie Ling o-Amino-phenyl-essigsäure * 
Versuchs-Nr. 34 PER" : LP 19 
Zuwachs | 4 | Zuwachs 4 
| 
10-3 2,02+1,05 | —3,65 +2,96 _ — 
10? 7,25 + 2,19 1,67 +3,23 2,45 + 0,65 1,00 + 0,92 
105 9,45 + 3,90 3,87 +4,55 2,85 + 0,97 1,40 +1,17 
10-* 8,07 + 2,72 2,49 + 3,58 — _ 
107 6,69+3,42 | 1,11 +4,15 a= | - 
10-8 6,65 + 2,20 | 0,97 +3,20 — | — 
10 7,37 +2,82 | 1,79 + 3,66 _ 
10-10 wa | © tab, is 
Kontrollen | 
20 5,88+2,33 | = 1,45+0,65 | — 
Indol- | 
3-essigsäure | 
105 — — 10,10 + 1,39 8,65 + 1,54 
10-* 16,15 + 5,49 10,57 + 6,95 8,05 + 2,50 6,60 + 2,58 
10-7 11,62+4,14 | 6,04 44,75 — — 
10-8 12,92+4,29 | 7,3444,86 ie — 





1 Versuch 16, ohne Indol-3-essigsäure-Kontrolle: 10-3: 2,20 + 0,51 (4 = 0,8 
+ 0,68), 104: 
+ 1,25), H,O: 





3,28 + 0,78 (À = 1,90 + 0,90), 10-5: 3,60 + 1,17 (A 


1,38 + 0,44. 





99 


= 2,4 
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Tabelle 1. (Fortsetzung. 








Er: XVI. 
Substanz Phenyl-aceton Chinolin-2-carbonsäure 
Versuchs-Nr. “3 32 oN! a 32 
FAR, ; Zuwachs a te & Zuwachs ae . ey id 
103 4,52 + 1,28 —0,56 + 1,79 — — 
10-4 4,90 + 1,46 —0,18 + 1,92 2,75 + 0,99 — 2,33 + 1,88 
1075 4,75 + 2,04 —0,33 + 2,40 3,72 + 1,21 — 1,36 + 1,74 
10-* 4,68 + 1,29 —0,40 + 1,79 4,55 + 2,00 —0,53 + 2,36 
10-7 5,02 + 2,64 — 0,06 + 2,64 4,45 41,29 —0,63 + 1,80 
10-3 4,52 + 1,22 —0,56 + 1,75 — _ 
10 5,80 + 1,68 0,72 + 1,68 = — 
10-10 ue. Le rom a 
Kontrollen 
5,08 + 1,25 — 5,08+1,25 | = 
Indol- 
3-essigsäure 
10-5 — u = 
10-* 9,27 + 1,49 4,19+1,94 9,27+149 | 4,19 + 1,94 
10-7 7,00 + 1,87 1,92 + 2,25 7,00 + 1,87 1,92 + 2,25 
10-8 — — a — 








Für die übrigen Substanzen lassen sich nach den vorliegenden Er- 
gebnissen folgende Kardinalpunkte der konzentrationsabhängigen Wir- 
kung auf das Streckungswachstum der Haferkoleoptile angeben 
(Tabelle 2). 














Tabelle 2. 
Konzentrations- 
Substanz EA à 
Minimum | Optimum | Maximum 
Indol-3-essigsäure NET CS Ae 10- | 10-* 10-3 
Indol-3-propionsäure ....... 10-7 10-5 10-4— 10-3 
Indol-3-buttersäure ........ 10-3 ‘| 10-*—10-5 10-110 
Indol-3-a-methyl- -essigsiiure RE 10 10-* 10-3 
N-Acetyl-indol-3-acetonitril . . . - 10 10-5—10-5 >10-* * 
Phenyl-essigsäure . . . . . . . . . 10-—10>5 10-4 10-— 10? 
Benzyl-cyanid ....... “HS 10-? 10-5 | 10-110 


E. Folgerungen aus den Ergebnissen. 
I. Zur Frage der Konstitutionsspezifität der Wirkung 
synthetischer Wuchsstoffe. 

Die Wirksamkeit der Indol-3-methylessigsäure (IV) ist bereits 
früher von F. KöcL und D. G. F. R. KosTERMANNS (1935) im Avena- 
Krümmungstest ermittelt und von mehreren späteren Untersuchern 
bestätigt worden. Auch in unseren Untersuchungen erwies sich 





* Löslie hhoitegrense ! 
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Abb. 1. Konzentrations-Wirkungs-Diagramm einiger synthetischer Wuchsstoffe. Ab- 
szisse: lgc, Ordinate: Streckung der Haferkoleoptile (Differenz gegenüber Wasser- 
kontrolle). Direkt vergleichbare Versuche derselben Reihe sind durch die gleiche Signatur 

gekennzeichnet. 
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diese Substanz, wie zu erwarten, als wirksam. Für die Frage der akti- 
vierten Wasserstoffatome folgt daraus, daß eine Methylsubstitution am 
a- Kohlenstoffatom der Essigsäure-Seitenkette auf keinen Fall genügt, 
um die Wuchsstoffwirkung aufzuheben. Die Synthese der disubsti- 
tuierten Indol-3-@,«’-dimethyl-essigsäure scheint auf Schwierigkeiten 
zu stoßen. Jedenfalls konnte diese Substanz, die an der in Frage 
stehenden Stelle des Moleküls kein aktives H-Atom mehr aufweist, 
bisher noch nicht geprüft werden. Sie würde sich mit größter Wahr- 
scheinlichkeit als inaktiv erweisen. Zu diesem Schluß führen wenigstens 
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Abb. 2. Konzentrations-Wirkungs-Diagramm einiger synthetischer Wuchsstoffe. Ab- 
szisse: Igc, Ordinate: Streckung der Haferkoleoptile (Differenz gegenüber Wasser- 
kontrolle). Direkt vergleichbare Versuche derselben Reihe sind durch die gleiche Signatur 
gekennzeichnet. 


die analogen Befunde in der Reihe der Derivate der Phenyl-essigsäure. 
Während sich die Phenyl-«-methyl-essigsäure (Hydratropasäure) ebenso 
wie die Phenyl-essigsäure selbst als wirksam erwies, fehlt der Phenyl- 
a,a'-dimethyl-essigsäure jede Wirksamkeit im Wuchsstofftest (J. B. 
Koeprtı, K. V. THImann u. F. W. WENT 1938). 

Von sehr großem Interesse für die Konstitutionsspezifität der 
Heteroauxinwirkung war das Resultat der Wirkungsprüfung bei den 
Substanzen V, VI, VII, und VIII. F. KöcL und D. G. F. R. Kostsr- 
MANNS haben zwar gezeigt, daß Ester der Indol-3-essigsäure wuchsstoff- 
wirksam sind. Sie nahmen aber Verseifung in der Pflanze an, so daß 
wiederum die freie Säure als das eigentliche aktive Prinzip zugelten hätte. 
Daß allerdings die Esterverseifung nicht schon in der wäßrigen 
Lösung stattfindet, ist von den gleichen Forschern festgestellt worden. 
Die Annahme von KöcL und KoSTERMANNS hat viel Wahrscheinlich- 
keit für sich. Sie ist aber bisher nicht bewiesen. Die Wirksamkeit 
der Indol-essigsäureester vermag also auch nichts darüber auszusagen, 
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ob die von der CO-Gruppe und vom Kern her aktivierte Methylengruppe 
des Heteroauxinmoleküls, die ja auch im ungespaltenen Ester vorliegt, 
für die Wirksamkeit ausreicht oder ob dazu noch die freie Carboxyl- 
gruppe notwendig ist. Das hier untersuchte Indol-3-essigsäure-diäthyl- 
amid (V) ist ein Körper, welcher zwar die aktiven H-Atome mit der 
freien Säure und deren Estern gemeinsam hat, bei dem aber eine 
biologische Verseifung zur freien Säure — im Gegensatz zu den Estern — 
äußerst unwahrscheinlich ist. Im Indol-3-aceton (VI) fehlt auch die 
gebundene Säuregruppe; dagegen ist die aktivierte Mathylengruppe 
gleichfalls vorhanden. Beide genannten Sybstanzen haben sich als 
völlig unwirksam erwiesen. Soweit scheint festzustehen, daß die freie 
oder durch Verseifung leicht freizusetzende Carboxylgruppe für die 
Wuchsstoffwirkung unerläßlich ist. Nach diesem Befund kann die 
Inaktivität des Indolyl-methyl-ketons (VII) nicht weiter überraschen. 
Sie wäre für unsere theoretischen Erwägungen erst bedeutsam gewesen, 
wenn sich etwa das Indol-3-aceton als wirksam erwiesen hätte, was 
aber, wie gesagt, nicht der Fall war. In diesem Zusammenhange sei 
auch auf die Wirksamkeit der Indol-3-brenztraubensäure hingewiesen, 
worüber KösL und KosTERMANNS berichten. Indes läßt sich auch bei 
dieser Verbindung nicht mit Sicherheit ausschließen, daß sie durch 
oxydativen Abbau in der Pflanze in Indol-3-essigsäure übergeführt 
wird. Dagegen steht die Angabe von J. W. MITCHELL und W. S. STE- 
WART (1939), wonach das Amid der Naphthalin-essigsäure als Lanolin- 
paste im Pisum- und Avena-Test positive Ergebnisse liefert, zunächst 
ganz isoliert da. Ob das Amid als solches wirksam ist oder erst die 
durch Verseifung freigemachte Säure, läßt sich nicht sagen. Mit der 
Gegenwart der für die Spaltung des Säureamides notwendigen Acyl- 
amidase im Gewebe der Versuchspflanzen kann jedenfalls nicht ohne 
weiteres gerechnet werden. 

Von theoretisch geringerem Gewicht ist auch die hier nachgewiesene 
Unwirksamkeit des Indol-3-carbonsäure-diäthylamids, nachdem seit 
K6eL und KosTERMANNS die Indol-3-carbonsäure selbst als inaktiv 
bekannt ist. Auch bei der Chinolin-2-carbonsäure (XVI) konnten wir 
keine Förderung des Streckungswachstums feststellen, was in der Un- 
wirksamkeit der Indol-3- (und Indol-2-) carbonsäure sowie der Benzoe- 
säure eine Parallele findet. Andere Chinolinabkömmlinge wurden 
unseres Wissens bisher auf Auxinwirkung nicht geprüft. Von Interesse 
wären hier vor allem die Chinolin-2-essigsäure, deren Wuchsstoff- 
wirksamkeit wohl mit größter Wahrscheinlichkeit vorausgesagt werden 
kann, und die Chinolin-l-essigsäure, deren Verhalten im Zellstreckungs- 
test wichtige Analogieschlüsse auf ein bisher gleichfalls nicht unter- 
suchtes Heteroauxin-Isomeres, die Indol-2-essigsäure zulieBe. Wenn 
Schlußfolgerungen von der Benzofuranreihe her erlaubt sind, müßten 
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sowohl Chinolin-l-essigsäure, als auch Indol-2-essigsäure Wuchsstoff- 
wirkung zeigen, da sich die in 1 und 2 substituierten Benzofuranessig- 
säuren beide als aktiv erwiesen haben (K. V. THIMANN 1935, J.B. 
KoerrLı, K.V. Tuımann und F.W.Went 1938). In der gleichen 
Richtung weist die Tatsache, daß E. M. Croox, W. Davies und N. E. 
SMITH (1937) eine Wuchsstoffwirkung nicht nur bei der dem Hetero- 
auxin analogen Thionaphthen-2-essigsäure, sondern auch bei einem 
isomeren Körper (Fp. 141 ) mit unbekannter Stellung der — CH, COOH- 
Seitenkette aufzeigen konnten. Letztere Substanz war allerdings nur 
im Pisum-Test, nicht aber an der Avena-Koleoptile wirksam. In eigenen 
orientierenden Versuchen konnten wir allerdings die Wirksamkeit der 
Thionaphthen-2-essigsäure nicht bestätigen. Für eine nochmalige 
Wiederholung des ersten Tastversuches stand leider keine Substanz 
mehr zur Verfügung. Das Diäthylamid der Thionaphthenessigsäure 
(XI) erwies sich gleichfalls als völlig inaktiv. Nach den Erfahrungen 
mit den Diäthylamiden der Indol-3-essigsäure und der Indol-3-carbon- 
säure ließ sich das auch durchaus erwarten. 

Das von uns erstmalig getestete N-Acetyl-indol-acetonitril (VIII) 
entfaltete eine Wirkung auf die Streckung der Haferkoleoptile, die 
nur wenig hinter der von Indol-3-essigsäure nachsteht. Dieser Befund 
ist von doppeltem Interesse. Erstens weil mit größter Sicherheit auf 
die Wirksamkeit der bisher nicht geprüften N-Acetyl-3-essigsäure ge- 
schlossen werden kann. Daß Substitution am Stickstoff des Rings die 
Auxinwirkung nicht aufhebt, haben KögL und KOSTERMANNS (a. a. O.) 
an der N-Methyl-indol-3-essigsäure erwiesen. Auch die Angabe der 
Wirksamkeit von Indylen-1,3-diessigsäure-diäthylester (J. B. KoEPFLI, 
K. V. THIMANN und F. W. Went 1938) gehört hierher. Dagegen be- 
sagt der negative Befund mit 1-Acetyl-indoxyl (a. a. O.) nichts, da 
auch die acetylfreie Stammsubstanz, das Indoxyl selbst, unwirksam 
ist. Der zweite hier interessierende Gesichtspunkt betrifft die Frage 
der Wirkung der Säurenitrile, zu deren Diskussion auch gleich an dieser 
Stelle das positive Ergebnis mit dem Benzyl-cyanid (XIII) herange- 
zogen werden mag. Auch hier kann man natürlich mit guten Gründen 
die Meinung vertreten, daß in der Pflanze erst die durch Nitrilverseifung 
gebildeten Säuren wirksam sind. In diesem Sinne äußern sich P. W. 
ZIMMERMANN und F. Wırcoxon (1935) bezüglich der Wirkung des 
a-Naphthalin-acetonitrils. Einen Hinweis darauf, daß Verseifung ein- 
tritt und erst die entstandene Säure als Wuchsstoff fungiert, sehen 
die genannten Forscher darin, daß die Wirkung des Nitrils erst nach 
einer gewissen Latenzzeit auftritt. Es liegt selbstverständlich nichts 
im Wege, einen ähnlichen Mechanismus der Aktivierung auch für das 
Benzyl-cyanid (= Phenyl-acetonitril) anzunehmen. Die Wuchsstoff- 
wirkung dieser Substanz ist ebenso wie die der Phenyl-essigsäure (XII) 
10 
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schwach. Bei beiden Stoffen ist die Zuwachsfürderung gegenüber der 
Wasserkontrolle statistisch nicht gesichert. Trotzdem legt der Verlauf 
des Konzentrations-Wirkungsdiagramms (Abb. 2) die Annahme einer 
realen Wirkung sehr nahe. Auch hier aber darf die Verseifung des 
Nitrils zur (allein) wirksamen Säure nicht ohne weiteres als gegebene 
Tatsache betrachtet werden. In der Lösung selbst findet diese Um- 
wandlung nicht statt. Eine einpromillige Lösung von Benzylcyanid 
wurde nach 6tägigem Stehen schwach angesäuert und dreimal mit 
Äther ausgeschüttelt. Die vereinigten Ätherextrakte hinterließen beim 
Abdunsten des Lösungsmittels nur einen öligen Rückstand von Benzyl- 
canid. Von der leicht krystallisierenden Phenyl-essigsäure war keine 
Spur zu entdecken. Ebenso spricht die Tatsache, daß eine frisch an- 
gesetzte und eine ältere Lösung von Benzyleyanid sich in ihrer physio- 
logischen Wirkung völlig gleich verhalten, gegen die Annahme einer, 
wenn auch geringfügigen Verseifung in der Lösung selbst. Natürlich 
könnte auch hier eingewendet werden, daß die Verseifung erst in der 
Pflanze selbst vor sich geht, wie es KösL und KosTERMANNS für die 
Indol-essigsäureester angenommen haben und wie es anscheinend 
auch Wırcoxon und ZIMMERMANN im Falle des Naphthyl-essigsäure- 
nitrils fordern. Damit steht aber die Tatsache nicht ohne weiteres 
im Einklang, daß das Benzylcyanid stärker wirksam ist als die Phenyl- 
essigsäure. Minimale und optimale Konzentration liegen bei jenem 
etwa um eine Zehnerpotenz tiefer. Immerhin ließe sich auch diesem 
Einwand noch entgegnen, daß das Nitril möglicherweise leichter durch 
das Gewebe transportiert wird und daß sich dann am Ort der Umwand- 
lung und der eigentlichen Wirkung auf das Streckungswachstum eine 
tatsächlich höhere Konzentration von Phenylessigsäure vorfindet, als 
in den Versuchen mit Phenylessigsäure selbst. Jedenfalls scheint uns 
die Frage des Wirkungsmechanismus der als Wuchsstoffe aktiven 
Säureester, -amide und -nitrile noch in keiner Weise endgültig geklärt. 
Es ist keineswegs endgültig entschieden, ob wir sie als die Vorstufe 
von \Vuchsstoffen oder als Wuchsstoffe selbst anzusehen haben. Dem- 
nach kann auch die damit zusammenhängende Frage nach der Not- 
wendigkeit einer freien Carboxylgruppe für die Wuchsstoffwirkung 
noch nicht abschließend beantwortet werden. Es wäre wünschenswert, 
wenn das Schicksal der aktiven Säureester, -amide und -nitrile in der 
Pflanze einer experimentellen Prüfung unterzogen würde. Das könnte 
sowohl durch geeignete Mikroreaktionen als auch durch quantitative 
Bestimmung der freigesetzten Säure im Ansatz mit Gewebebrei ge- 
schehen. 

Phenylaceton (XV) erwies sich trotz des Vorhandenseins einer 
aktivierten Methylengruppe als unwirksam, durchaus in Parallele mit 
dem Verhalten der entsprechenden Körper aus der Indolreihe. 
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Die o-Amino-phenyl-essigsäure (XIV) schließlich wurde schwach 
wirksam befunden, etwa im gleichen Ausmaße wie die Phenylessig- 
säure selbst. Frühere Untersucher haben bereits über positive Er- 
gebnisse mit der p-Amino-phenyl-essigsiure (J.B. KorprLi, K.V. 
THIMANN und F. W. Went 1938) und mit der o-Amino-phenyl-glyoxyl- 
säure (A. J. Haacen-Smit und F. W. Went 1935) berichtet. Danach 
bringt die Wirksamkeit unserer Substanz kaum eine Überraschung. 
Von den beiden im Gleichgewicht miteinander stehenden Körpern 
dürfte übrigens nur die o-Amino-phenyl-essigsäure (XIVa) für die 
Wuchsstoffwirkung in Frage kommen, kaum das unter Wasseraustritt 
gebildete Oxindol (XTVb bzw. ce). 

Zusammenfassend läßt sich zum Ausgangsproblem feststellen, daß 
die aktivierte Methylengruppe in der Seitenkette des Heteroauxins zwar 
vermutlich als notwendige, keinesfalls aber als hinreichende Bedingung 
der Wuchsstoffwirkung eines Moleküls zu betrachten ist, das im übrigen 
die bereits von anderer Seite festgestellten konstitutionellen Voraus- 
setzungen (ringförmiger Kern mit zumindest einer Doppelbindung in 
Nachbarschaft der Seitenkette) aufweisen muß. 


2. Grundsätzliche Bemerkungen zum Vergleich verschiedener: chemischer 
Substanzen im Wuchsstofftest. 

Wie uns scheint, werden durch die Angaben des Schrifttums und 
durch unsere eigenen experimentellen Daten einige Überlegungen an- 
geregt, die sich auf grundsätzliche Fragen der Prüfung verschiedener 
Substanzen im pflanzenphysiologischen Wuchsstoffversuch beziehen. 

1. Eine sehr auffallende Tatsache, die auch von früheren Unter- 
suchern vermerkt wurde, liegt darin, daß manche Substanzen mit 
einer Testmethode ein positives, mit einer anderen ein negatives Resul- 
tat geben. Aus der Zusammenstellung bei F. W. Went und K. V. Tuı- 
MANN (1937) (S. 137 ff.) kann man z. B. entnehmen, daß Indol-3-pro- 
pionsäure im Avena-Krümmungstest unwirksam war, während sie im 
Pisum-Test etwa gleich stark wirkt wie Indol-3-essigsiure. Ebenso 
sind Benzofuran-2-essigsäure, Benzofuran-3-essigsäure, Methoxy-cis- 
zimtsäure u.a. in Wentschen Krümmungstest inaktiv, während sie 
bei anderen Prüfungsmethoden (Avena-Zylinder-Test, Pisum-Test) 
eine + starke, jedenfalls aber gesicherte Wuchsstoffwirkung erkennen 
lassen. Noch viel häufiger sind Fälle, in denen Substanzen im WENT- 
Test beim Vergleich mit Indol-3-essigsäure nur eine sehr schwache Wir- 
kung entfalten, bei Anwendung anderer Verfahren aber der genannten 
Standardsubstanz an Wirksamkeit kaum oder gar nicht nachstehen. 
Besonders auffallend sind diese Unterschiede z. B. bei den Seitenketten- 
und Kernhomologen der Indol-3-essigsäure oder bei den Estern dieser 
Säure. P. W. Zimmermann, A. E. Hrtcacock und F. WıLcoxon (1936) 
10* 
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berichten sogar, daß im Epinastie-Test am Tomatenblattstiel gewisse 
Ester wirksamer sind als die zugehörigen freien Säuren. So beträgt 
nach diesen Autoren die noch eben wirksame Minimalkonzentration 
für Indol-3-essigsäure 0,00125%, deren Methylester 0,0006% ; Indol- 
3-propionsäure 0,025%, deren Methylester 0,01% ; Indol-3-buttersäure 
0,025%, deren Methylester 0,01%; während im Wenrt-Test keine 
synthetische Substanz an die Wirksamkeit der natürlichen Wuchsstoffe 
(Auxine und Heteroauxin) auch nur heranreichte. 

Der Wentsche Avena-Krümmungstest hat sich zweifellos für viele 
pflanzenphysiologische Fragestellungen als vorzüglich brauchbar er- 
wiesen. Er hat ganz besonders in der Hand von F. Kücz und Mit- 
arbeitern bei der Anreicherung und Isolierung der natürlichen Wuchs- 
stoffe seine Bewährungsprobe geliefert. In diesen Fällen handelte es 
sich aber um die Ermittlung der Menge eines und desselben Wuchs- 
stoffes. Die einzige dabei notwendige Voraussetzung, die Proportionali- 
tät zwischen Wuchsstoffkonzentration und Krümmung, ist wenigstens 
innerhalb definierter Grenzen als gegeben anzusehen (F. W. Went 1928, 
N. NıeLsen 1930, K. V. THIMANN und J. Bonner, G. S. Avery, 
P. R. BURKHOLDER und H. B. CREIGHTON 1937 u.a.). Dagegen wird 
man nach dem weiter oben Gesagten in Zweifel ziehen müssen, ob der 
Avena-Krümmungstest für den Wirkungsvergleich verschiedener chemi- 
scher Substanzen tauglich ist. Selbst ohne die oben zitierten experi- 
mentellen Befunde wird man zu ernster Kritik neigen. Im Avena- 
Krümmungstest wird ja offensichtlich der zunächst allein interessie- 
rende primäre Effekt eines Wuchsstoffes, nämlich die Förderung des 
Streckungswachstums, auf einem recht komplizierten Umweg gemessen, 
der dem störenden Einfluß vieler Faktoren zugänglich ist. Es ist ja 
keineswegs so, daß die Krümmung im Went-Test nur von der Wirkungs- 
stärke des Wuchsstoffes und seiner Konzentration in der Agarauflage 
quantitativ bestimmt wird. Diese beiden Faktoren können nur voll zur 
Auswirkung kommen, wenn der Quertransport des Wuchsstoffes entweder 
gegenüber dem Längstransport stark zurücktritt oder aber, wenn die 
Ausbreitungsgeschwindigkeiten in den beiden Hauptrichtungen in 
einem, ein für allemal einigermaßen konstanten Verhältnis stehen. Diese 
Voraussetzung dürfte für die Auxine und das Heteroauxin weitgehend 
zutreffen, für andere, synthetische Wuchsstoffe gilt sie ganz gewiß 
nicht. So konnte K. V. THIMANN (1935) zeigen, daß Indol-3-propion- 
säure in der Avena-Koleoptile nur sehr langsam in der Längsrichtung 
geleitet wird. Dementsprechend bleibt die Krümmung im Went-Test 
schwach und auf die oberste Apikalregion beschränkt. Im Pisum- 
Test hingegen zeigt die gleiche Substanz etwa dieselbe molare Wirk- 
samkeit wie die Indol-3-essigsäure. Noch wichtiger ist vielleicht die 
Geschwindigkeit des Quertransportes, die ja auch beim natürlichen 
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Auxin eine gewisse Rolle spielt. Auch für das Heteroauxin ließ sich ein 
nennenswerter Quertransport nachweisen (z. B. H. LINSER 1938). Für 
einen gültigen Vergleich verschiedener Substanzen im WENT-Test wäre 
es aber offensichtlich notwendig, daß in allen Fällen das Verhältnis 
zwischen Längs- und Quertransport’ etwa gleich ist. Es gibt keinen 
Grund, der uns a priori zu einer so unwahrscheinlichen Annahme 
berechtigte. So konnten tatsächlich verschiedere Untersucher, ins- 
besondere G. S. Avery, P. R. BURKHOLDER und H. B. CREIGHTON (1937) 
nachweisen, daß das Ausmaß dieses Quertransportes bei verschiedenen 
aktiven Substanzen sehr verschieden ist und daß es besonders bei 
solchen Substanzen, wie Indol-3-buttersäure, besonders beträchtlich 
ist, die im WenTt-Test relativ schlecht abschneiden. Uberblickt man 
etwa die Tabelle, welche F. W. Went und K. V. THIMANN (1937) auf 
S. 137 mitgeteilt haben, so gewinnt man den Eindruck, daß mit der 
Zunahme der Zahl von lipophilen Gruppen im Molekül die Empfindlich- 
keit des WENT-Testes im allgemeinen abnimmt. Vielleicht ist man be- 
rechtigt, das so zu deuten, daß mitzunehmender Lipophilie relativ kleiner 
Moleküle die Fähigkeit zu parenchymatischer Wanderung und damit 
zum Quertransport zunimmt, während der in seiner Mechanik ja noch 
immer nicht recht geklärte Längstransport von ganz anderen Faktoren 
bestimmt sein mag. Hält sich die Geschwindigkeit beider Ausbreitungs- 
vorgänge etwa das Gleichgewicht, dann wird als Grenzfall im WenT- 
Test überhaupt keine Krümmung auftreten, wie stark der betreffende 
Stoff im übrigen auch das Längenwachstum beeinflussen mag. 

Aus dem Gesagten ist die Schlußfolgerung zu ziehen, daß der WENT- 
sche Krümmungs-Test für den Wirksamkeitsvergleich synthetischer W uchs- 
stoffe wenig geeignet ist. Am empfehlenswertesten werden hierfür Test- 
verfahren sein, bei denen der eigentliche Effekt des Wuchsstoffes auf 
das Streckungswachstum möglichst ohne Umwege als Längenver- 
änderung gemessen wird. Das ist z. B. beim Avena-Zylinder-Test in 
seinen verschiedenen Ausführungsarten der Fall. 

2. Eine anderegrundsätzliche Schwierigkeit ergibt sich für die zahlen- 
mäßige Angabe der relativen Wirkungsstärke synthetischer Wuchs- 
stoffe. F. KösL und Mitarbeiter kennzeichnen diese durch die Zahl 
der ,, Avena-Einheiten‘ je Gewichtseinheit, viele andere Untersucher 
durch Angabe der Wirksamkeit in Prozenten der zum Vergleich heran- 
gezogenen Standardsubstanz, meistens also der Indol-3-essigsäure. In 
beiden Fällen wird also diejenige Konzentration des zu prüfenden Stoffes 
ermittelt, die sich in einem bestimmten Testverfahren als wirkungs- 
gleich erweist mit einer willkürlichen, als Einheit festgelegten Menge 
des Standardpräparates. 

Dagegen läßt sich wiederum, selbst ohne experimentelles Erfah- 
rungsmaterial, mancherlei vorbringen. Wenn sich eine Substanz A 
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als wirksamer erweist als eine andere Substanz B, kann dies offensicht- 
lich auf zwei verschiedenen Ursachen beruhen: 

a) A und B entfalten ihre optimale Wirkung bei der gleichen Kon- 
zentration. Diese optimale Wirkung ist aber bei B kleiner als bei A. 
Das Konzentrations-Wirkungsdiagramm dieser Substanzen kann durch 
die Abb. 3a schematisch angedeutet werden. Es ergibt sich also, daß 
B schwächer wirksam ist als A. 

b) A und B erreichen jeweils bei ihrer Optimalkonzentration die 


gleiche Wirkungsstärke. Das Wirkungsoptimum liegt aber für B bei 
einer höheren Konzen- 


A tration als für A (Abb. 
3b). Wiederum wird man 
B als schwächer wirk- 
sam bezeichnen als A. 


Selbstverständlich 
b sind allemöglichen Über- 
gänge zwischen den bei- 
den in a und b gekenn- 
zeichneten Extrembei- 
spielen denkbar. Zwar 
wird man in allen Fäl- 
c— len einen zahlenmäßigen 
Abb. 3a u.b. Erklärung im Text. Vergleich der Wirkung 
von A und B geben 
können, sowohl in Wirkungseinheiten (z. B. in Avena-Einheiten) als 
auch durch Angabe der Wirksamkeit in Prozent des Heteroauxins. 
Nur wird damit in den verschiedenen Fällen etwas sehr verschiedenes 
ausgesagt. Es wird offensichtlich der Versuch unternommen, Dinge 
auf einen gemeinsamen Nenner zu bringen, die einen solchen gar nicht 
besitzen. 

Diese zunächst rein theoretisch abgeleiteten Fälle finden sich aber 
tatsächlich realisiert, wenn verschiedene Wuchsstoffe miteinander ver- 
glichen werden. Dafür bietet schon das in dieser Arbeit mitgeteilte, 
relativ spärliche Tatsachenmaterial einige Beispiele. Der Typ a er- 
scheint etwa recht gut ausgeprägt in den Kurven für Indol-3-essigsäure 
und N-Acetyl-indol-3-acetonitril (vgl. Abb. 1), der Typb beim Vergleich 
der Wirkungsdiagramme für Benzyl-cyanid und Phenyl-essigsäure 
(Abb. 2). Noch sehr viel schönere Beispiele selbst für die ‚reinen Typen‘ 
findet man im Schrifttum. So entspricht in der Arbeit von G. S. AVERY, 
P. R. BURKHOLDER und H. B. CREIGHTON (1937) die Wirkungskurven 
des Kaliumsalzes und des Methylesters der Indol-3-buttersäure sehr 
genau unserem Schema a (vgl. a. a. O. Abb. 2, E und F), das Verhalten 


a 
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von Naphthalin-l-essigsäure und Indol-3-propionsäure (a.a.O. Abb. 2, 
G und I) unserem Schema b!. 

Aus dem Gesagten geht hervor, daß die Kennzeichnung der Wuchs- 
stoffwirkung eines Stoffes in ,,Wuchsstoff-Einheiten‘‘ auf den Fall 
beschränkt werden sollte, für den sie KöcL und Mitarbeiter ursprüng- 

“lich angewendet haben, nämlich auf den Vergleich verschieden starker 
Konzentrate der gleichen als Wuchsstoff aktiven chemischen Substanz. 
Das gleiche gilt für Angabe von Wirkungsprozenten bezogen auf Hetero- 
auxin als Standardsubstanz. Werden hingegen verschiedene chemische 
Individuen miteinander verglichen, so sind derartige Angaben zumindest 
vieldeutig. Sie werden mit Vorteil durch die Wiedergabe eines Kon- 
zentrations-Wirkungsdiagramms ersetzt, welches dann sowohl über die 
Konzentration optimaler Wirksamkeit als auch über die Wachstums- 
förderung bei dieser Optimaldosis Auskunft gibt. Diese Forderung läßt 
sich deshalb um so leichter erfüllen, als ja beim Austesten eines Stoffes 
ohnedies eine größere Konzentrationsspanne untersucht werden muß. 
Daß es bei jedem Wuchsstoff mit ausgeprägter Optimumkurve der 
Wirksamkeit stets zwei Konzentrationen. gleicher Wirkung — im auf- 
und absteigenden Ast der Kurve — gibt sei nur beiläufig erwähnt. 
Die hierin liegende Fehlerquelle könnte immerhin aktuell werden, wenn 
nur ganz wenige Konzentrationsstufen auf eine bestimmte ,,Standard- 
wirkung‘‘ getestet werden. 


Zusammenfassung. 

1. Im Zusammenhang mit Fragen der Konstitutionsspezifität der 
Wirkung der Indol-3-essigsäure werden einige von H. BINDER (1938) 
neudargestellte Substanzen im Wuchsstofftest geprüft. 

Als wirksam wurden befunden: N-Acetyl-indol-3-acetonitril, Benzyl- 
eyanid und o-Amino-phenyl-essigsäure, als unwirksam Indol-3-essig- 
säure-diäthylamid, Indol-3-aceton, Indolyl-methyl-keton, Indol-3-car- 
bonsäure-diäthylamid, Thionaphthen-essigsäure-diäthylamid, Phenyl- 
aceton und Chinol-2-carbonsäure. 

Bei Indol-3-a-methyl-essigsäure und Phenyl-essigsäure konnte die 
aus der Literatur bekannte Wuchsstoffwirksamkeit bestätigt werden, 
nicht hingegen bei Thionaphthen-2-essigsäure. 

2. Aus den Ergebnissen folgt, daß die aktivierte Methylengruppe 
in der Seitenkette des Heteroauxins zwar wahrscheinlich als notwendige, 

1 Dabei ist es unerheblich, daß Avery, BURKHOLDER und CREIGHTON ihre 
Ergebnisse mit einem Krümmungstest ermitteln und den absteigenden Ast ihrer 
Konzentrations-Wirkungsdiagramme, sicher zu Unrecht, ausschließlich auf zu- 
nehmenden Quertransport der Wuchsstoffe zurückführen. Derartige, wohl aus- 
geprägte Optimumkurven werden ja, wie z. B. in unseren Versuchen, auch danni 
erhalten, wenn das Ausmaß des Quertransportes für das Resultat keine entsche- 
dende Rolle spielen kann. 
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nicht aber als hinreichende Bedingung für die Wuchsstoffwirkung an- 
zusehen ist. 

3. Gewisse Befunde lassen mit der Möglichkeit rechnen, daß Säure. 
nitrile als solche, und nicht erst nach Verseifung zu den entsprechenden 
Säuren eine Wuchsstoffwirkung besitzen. 

4. Einige grundsätzliche Fragen der Methodik und der Auswertung 
von Testversuchen.zum Vergleich verschiedener chemischer Substanzen 
werden kurz erörtert. 
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BEITRÄGE ZUR ENTWICKLUNGSGESCHICHTE 
UNIFAZIALER BLÄTTER. 


Von 
CHARLOTTE THIELKE. 
Mit 10 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 19. November 1947.) 


A. Einleitung. 

Die früher kurz dargelegte Untersuchung zur Entwicklungsge- 
schichte der Vorläuferspitze einiger Monokotylen (THIELKE) gab zu 
der Fragestellung Anlaß, wie weit wir die dort gefundenen Tatsachen 
in der Herausbildung dieses unifazialen Blatteiles mit der fast völlig 
unifazialer Blätter vergleichen können; und ob die von GOEBEL (1928, 
S. 373) angedeutete Analogie der Vorläuferspitzen mit den Blättern 
von Allium- und Juncus-Arten sowie den Schwertblättern nicht doch 
als wahre Homologie aufzufassen sei, die vielleicht auch für einige 
weitere Arten zutreffen würde. Blätter mit eingerollter und gefalteter 
Spreite, radiärsymmetrische Blätter mit einer kleinen Furche auf der 
Oberseite und die so eingehend bearbeitete Entwicklung der Leitbündel 
haben die Theorie der Verwachsung verursacht, die nach TROLL (S. 30, 
S. 1177) von älteren Morphologen sogar als eine postgenitale Verwach- 
sung gedacht war. 

Es soll nun im folgenden versucht werden, die Frage zu klären, 
in welcher Weise hier eine Verwachsung überhaupt in Frage kommt, 
wenn es auch kaum möglich scheint, solche etwa kongenital verlaufen- 
den Prozesse mit anatomisch-histologischen Methoden exakt zu belegen. 
Weiter sollte geprüft werden, ob die sekundäre Abflachung unifazialer 
Blätter, die bei den Schwertblättern ja in der Mediane erfolgt ist, 
auch in der Transversalebene vor sich gehen kann. 

Unter den Darstellungen über die Vorläuferspitze seien die Arbeiten 
von RAcIBoRskI (1900), GOEBEL (1901) und GENTNER (1905) genannt, 
die sie eingehend beschreiben und vor allem ihre biologische Bedeutung 
würdigen. Über die uns interessierende Entwicklungsgeschichte wird 
dort nichts Wesentliches gesagt. 

Hier seien noch einmal diejenigen Tatsachen hervorgehoben, die 
für die folgenden Untersuchungen von Wichtigkeit sind: 1. Die Vor- 
läuferspitze entsteht bei Chlorophytum comosum, Funkia undulata, 
Dracaena deremensis und Ornithogalum caudatum als sekundärer Aus- : 
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wuchs auf der abaxialen Seite der jungen Blattanlage. Ihre Entwick- 
lung geht mit der des Gesamtblattes nicht streng parallel, sie hat ihre 
endgültige Größe und Form schon bei einem sehr jugendlichen Blatt 
erreicht. 2. Die genannten Liliaceen sind durch ihre Blattepidermis 
ausgezeichnet, die sich in perikliner Richtung zu teilen vermag. Diese 
Aufspaltungen finden wir im wesentlichen nur an den Blatträndern 
und dort, wo diese terminal einander treffen, also am ,,primären 
Scheitel‘, niemals an dem sekundären Gipfel der Vorläuferspitze. 
3. Die Ausbildung des unifazialen Teiles vom Schwertblatt der Iris 
verläuft anfänglich in derselben Weise wie die einer Vorläuferspitze, 
nur erfährt in der weiteren Ausgestaltung des Blattes der unifaziale 
Schwertfortsatz, der meist mehr als die Hälfte des erwachsenen Blattes 
ausmacht, eine größere Wachstumsförderung. 

Zur Untersuchung wurden nach Möglichkeit Pflanzen mit zwei- 
zeiliger Blattstellung herangezogen, da sie die für die Längsschnitte 
notwendige Orientierung sehr erleichtern. Die Objekte wurden in 
BELLINGs Chromessigsäure-Gemisch fixiert und mit Hämatoxylin nach 
Exrziom und Lichtgrün gefärbt. Die Schnittdicke betrug in den 
meisten Fällen 5 u. 


B. Entwicklungsgeschichte unifazialer Blattorgane. 
1. Allium Cepa. 


Das Laubblatt der Küchenzwiebel hat eine fast völlig geschlossene 
Scheide, aus deren weit oben gelegener Öffnung das nächstjüngere 
Blatt austritt. Die Ränder der Scheide vereinigen sich oberhalb dieser 
Öffnung und bilden dort einen schmalen, chlorophyllfreien Saum, eine 
Ligula. Das schlauchförmige, meist radiärsymmetrische Oberblatt ist 
als unifazial zu' bezeichnen. Den Bau der Küchenzwiebel hat TROLL 
(S. 126) beschrieben, ihre Blattentwicklung ist von Horrman (1933, 
S.279) dargestellt worden; doch fehlen die für unsere Fragestellung 
so wichtigen Daten von den frühen Stadien und der Entwicklung der 
Ligula. Auf medianen Längsschnitten finden wir das jüngste Blatt 
mit seinem Scheitel etwas über den Vegetationspunkt geneigt (Abb. 1a; 
s. auch HELM 1937, S. 331, Abb. 4, II). An dieser Spitze lassen sich 
vereinzelte perikline Teilungen in der Oberhaut feststellen (Abb. 1, b). 
Ein ganz ähnliches Bild gibt Horrman (S. 291, Fig. 19). Diese Auf- 
teilung hat im nächsten Stadium schon zu einer kleinen epidermalen 
Gewebekuppe geführt (Abb. 1, c), die sich auf dem primären, der Achse 
zugeneigten Scheitel befindet. Unterdessen hat sich auf der Dorsal- 
seite dieser Blattanlage ein sekundärer Gipfel gebildet, der einen mäch- 
tig vorgewölbten Gewebezapfen hervorbringt. Dieser Zapfen erfährt 
ein starkes Längen- und Dickenwachstum und wird damit zum Ober- 
blatt des Laubblattes. Die Gestalt der jungen Blattanlage wird durch 














156 : Cu. THIELKE: 


die der umgebenden Blatter bedingt, die das jiingere begrenzen und 
formen. Die primäre Spitze bleibt meistens noch scharf abgesetzt, 
und auch wo dies einmal nicht der Fall sein sollte, läßt sie sich ohne 
weiteres auf Grund ihrer immer noch fortdauernden Spaltung in der 
Oberhaut lokalisieren. An älteren Blättern, etwa dem vierten in Abb. 1, 
a, d, dargestellten Blatt, läuft sie schließlich in einen zweischichtigen 
Hautsaum aus, wie wir ihn von den Blatträndern einiger epidermis- 
spaltender Liliifloren her kennen. Der an der Spitze zweischichtige 





Abb. 1. a—d Allium Cepa. a Längsschnitt durch den Vegetationspunkt, 25mal; b Peri- 

kline Teilungen in der Epidermis an der Spitze der jüngsten Blattanlage aus a, 200mal; 

ce Kleine epidermale Gewebekuppe an der primären Spitze des 3. Blattes in a, 200mal; 

d Zweischichtiger Hautsaum der Ligula am 4. Blatt in a, 200mal. eu. / Allium fistulosum. 

e Längsschnitt durch den Vegetationspunkt, 25mal; / epidermale Gewebekuppe an der 
primären Spitze des 2. Blattes aus e, 200mal. 


Hautsaum wird zur Ligula, die Ober- und Unterblatt gegeneinander 
abgrenzt und seitlich abwärts in die sich bald schließende Scheide 
übergeht. Auf Querschnitten kommen tangentiale Zellwände in der 
Epidermis nur an der Ligula und in dem kurzen Bereich der offenen 
Scheide vor. Die Schlauchform des Oberblattes wird nach HOFFMAN 
dadurch erreicht, daß die mittlere Gewebepartie in ihrem Wachstum 
mit den äußeren, sich stark antiklin teilenden Zellagen nicht Schritt 
hält; durch Zerreißungen treten größere Interzellularen auf, in deren 
Umgebung .auch die restlichen Parenchymzellen bald abzusterben 
beginnen. 

Wenn wir also das Blatt von Allium Cepa mit dem Blatt etwa 
von Dracaena deremensis var. Bausei vergleichen wollen, dann müssen 
wir feststellen, daß die jüngsten Entwicklungsstadien eine weitgehende 
Übereinstimmung zeigen. Nach der später verschiedenartigen Heraus- 
differenzierung der Gewebe entspräche das Schlauchblatt von Allium 
der farblosen Vorläuferspitze von Dracaena. Beide sind aus einem 
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abaxialen Auswuchs hervorgegangen. Die Epidermisspaltung zeigende, 
primäre Spitze tritt beim erwachsenen Dracaena-Blatt unmittelbar 
unterhalb der Vorläuferspitze als eigener Gipfel hervor, der die grüne 
Farbe des Blattrandes trägt, bei Allium läuft er in die zarte Ligula 
aus. Die Blattspreite der Dracaena ist bei Allium nur noch als Scheide 
vorhanden. Sowohl die Ränder des Dracaena-Blattes als auch die Rän- 
der der Scheide (soweit sie noch nicht geschlossen ist) zeigen perikline 
Zellwände innerhalb der Epidermis bzw. die sich daher ableitenden 
zweischichtigen Hautsäume. 


2. Allium fistulosum. 


Die Blattentwicklung von Allium fistulosum weicht nur in wenigen 
Zügen von der eben beschriebenen ab. An der Hervorwölbung des 
primären Gipfels ist vor allem die subepidermale Lage beteiligt, die 
durch viele tangential eingezogene Zellwände eine Gewebekuppe bildet. 
Die ersten periklinen Teilungen in der Epidermis erscheinen an et- 
was älteren Blättern (Abb. 1, e, f). Die Epidermisabkömmlinge haben 
keinen sehr großen Anteil am Blattaufbau. Bei der Herausbildung 
der Ligula ist der Eintritt subepidermalen Gewebes nachweisbar. Die 
primäre Spitze wird nicht durch die nachfolgenden Blattanlagen flach- 
gedrückt, sie bleibt vielmehr auch an älteren Blättern scharf abgesetzt 
und bildet einen ungefähr rechten Winkel, aus dessen Scheitel die 
Ligula entspringt. 


3. Allium Schoenoprasum. 


Die Blätter des Schnittlauchs haben bekanntlich den Bau eines 
unifazialen Rundblattes, sie verhalten sich in ihrer Entwicklung auch 
nicht anders als eine Vorläuferspitze (Abb. 2, a, b). Gegenüber Allium 
Cepa fallen vor allem folgende Abweichungen auf: Die primäre Spitze 
ist an älteren Blättern noch sehr scharf markiert (Abb. 2, c), wie wir 
es auch bei -Allium fistulosum gesehen haben. Perikline Teilungen 
in der Oberhaut sind nur sehr spärlich vorhanden, und demzufolge 
fehlt hier auch eine Ligula wenigstens in der Mediane. Erst beiderseits 
der Mediane hebt sich ein ligulaartiger Scheidenrand ab, ob an ihm 
die Epidermis stärkere Teilungen ausführt, ist nicht untersucht worden. 
Der sekundäre Scheitel bringt viel früher einen mächtig aufwärts- 
ragenden Zapfen hervor, der zum Oberblatt wird. Auch GoEBEL (1928, 
S. 373) beschreibt eine fast kegelférmige Gestalt für den oberen Teil 
des embryonalen Blattes. Der Basalteil streckt sich zur ringsum ge- 
schlossenen Scheide, die wieder den Zapfen des nächst jüngeren Blattes 
einschließt. Die einzelnen Blattanlagen reihen sich nicht in so enger 
Folge aneinander wie bei Allium Cepa und bei Allium fistulosum, das 
Plastochron ist hier also viel größer. 
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4. Allium lineare. 

Eine große Ähnlichkeit besteht zwischen den Blättern von Allium 
linear: und denen von Narcissus poeticus. : Sie sind transversal ab- 
‘geflacht und haben eine geschlossene Scheide. Die Blattentwicklung 
sieht der von Allium Cepa in ihren äußeren Umrissen ziemlich gleich. 
Eine Tatsache allerdings unterscheidet sie deutlich: Wir finden weder 
auf Längs- noch auf Querschnitten die Andeutung einer epidermalen 
Spaltung. Dem entspricht auch das Fehlen der Ligula. Die Heraus- 
bildung eines Primordiums wird durch lebhafte tangentiale Teilung der 





d 


Abb. 2. a—e Allium Schoenoprasum. a und b Junge Blattanlagen im Längsschnitt, 50mal; 

e Längsschnitt durch den Vegetationspunkt mit den beiden jüngsten Blattanlagen, 

25mal. d Allium lineare, Vegetationspunkt im Längsschnitt, 25mal. e—g Allium Porrum. 

e Vegetationspunkt längs, 25mal; / Blätter quer, 25mal; g Blattrand in der Höhe des 
Ligulaansatzes, siehe /, 200mal. 


Subepidermalen eingeleitet. Die Epidermis folgt der hierdurch ent- 
stehenden Vorwölbung durch starke Teilung in antikliner Richtung. 
Die weitere Entwicklung des Blattes gleicht äußerlich der von Allium 
Cepa fast völlig (Abb. 2, d). Wieder erscheint auf der Dorsalseite der 
zum Oberblatt werdende Auswuchs. Nur der epidermale Hautsaum 
am primären Scheitel fehlt, hier aber hat sich eine Gewebekuppe 
subepidermaler Herkunft gebildet. Die darüber geschlossen verlaufende 
Oberhaut wird dadurch hervorgewölbt, und damit wird auch hier 
wieder der primäre Scheitel deutlich markiert, der allerdings später 
durch die Lage in der Knospe etwas abgeflacht wird. Wenn wir uns 
vorstellen, daß bei Allium Cepa die Oberhaut ihre Fähigkeit, sich 
tangential zu teilen, verloren hätte, wenn weiter das Oberblatt etwas 
stärker in der Transversalebene zusammengedrückt würde, dann müßte 
die so entstandene Form aussehen wie Allium lineare. Der Blattspreite 
und der Scheide könnte wohl die gleiche Deutung gegeben werden. 
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5. Allium Porrum. 


Die gleiche transversale Abflachung findet sich bei Allium Porrum, 
die Spreite ist außerdem nach oben gefaltet. Die fast geschlossene 
Scheide greift mit ihren oberen Rändern in die Ligula über. Auf der 
Blattspitze befindet sich ein kleiner abaxialer Auswuchs, wie ihn TROLL 
(S. 1184) bei Hemerocallis fulva als kielartige Vorläuferspitze zeigt. Die 
Annahme, daß dieser dorsale Auswuchs allein der Vorläuferspitze gleich- 
zusetzen sei, lag nahe, und diese Auffassung schien sich auch zunächst 
durch die entwicklungsgeschichtlichen Untersuchungen zu bestätigen. 
Wir finden nämlich wieder an der jungen Blattanlage (Abb. 2, e) eine 
dorsale Verbreiterung ihres oberen Teiles. Das Primordium endet sehr 
stumpf, es sind weder primärer noch sekundärer Scheitel scharf mar- 
kiert. Später werden beide Gipfel durch kräftiges interkalares Wachs- 
tum emporgehoben. Der sekundäre Auswuchs erfährt nur ein solches 
Maß der Vergrößerung, wie man es im Hinblick auf den fertigen Zu- 
stand erwarten müßte. Nach RÜDIGER (1939, S. 424) treten perikline 
Teilungen zur Herausbildung eines Blattes nur in der zweiten und dritten 
Zellage auf, niemals in der Epidermis selber. Die eigenen Befunde 
bestätigen dies vollauf. Erst an erheblich älteren Blättern werden 
tangentiale Aufteilungen in der Epidermis gefunden, die dann zur 
Bildung der Ligula führen, an der auch die Subepidermale stark be- 
teiligt ist, wie RÜDIGER es schildert. Das vierte Blatt, vom Vege- 
tationspunkt an gerechnet, beginnt ungefähr 300—1000 u oberhalb des 
Blattansatzes mit der Epidermisspaltung, die zur Kuppenbildung oder 
zu einem zweischichtigem Hautsaum führt. Auch in Querschnitten 
(Abb. 2, f, g) finden wir an dieser Stelle periklin eingezogene Zellwände 
in der Oberhaut der Innenseite und eine Gabelung des Randes, dessen 
äußerer, stumpfer Schenkel in den Rand des Oberblattes übergeht, 
dessen innerer Schenkel Epidermisspaltung zeigt, meist in einen 
zweischichtigen Hautsaum ausläuft und den Rand der sich bald 
schließenden Scheide darstellt. Der Ansatz der Ligula geht nicht 
genau horizontal vor sich, sondern er verläuft im Bogen mit etwas 
nach unten gekrümmten Rändern. Die Anlage der Ligula und die 
Herausdifferenzierung der Scheide erfolgen hier also recht spät. 
Der primäre Scheitel wird in seiner äußeren Form überhaupt nicht 
mehr angelegt. Seine Lage läßt sich aber durch die Ligula als 
oberer Terminalpunkt der inneren Scheide bestimmen, denn wir 
wissen, daß dieser Punkt bei anderen Objekten durch das Spaltungs- 
vermögen der Epidermis gekennzeichnet wird. Die Spreite oberhalb 
der Scheide entspricht somit der unifazialen Vorläuferspitze, die 
hier eine transversale Abflachung erfahren hat, und deren kielartige 
Spitze eine dazukommende Komplikation tertiärer Art bedeuten 
könnte. 
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6. Allium sativum. 


Hier finden wir in allem weitgehende Übereinstimmung mit Allium 
Porrum. Der Blattbau ist grundsätzlich der gleiche, auch trägt die 
Spitze einen ebensolchen dorsalen Kiel. Die Entwicklungsgeschichte 
bestätigt diese Ähnlichkeit durchaus. Die späte Anlage der Ligula, 
die in derselben Weise erfolgt, läßt uns vermuten, daß der eigentliche 
primäre Scheitel nur noch in dieser reduzierten Form vorhanden ist. 


7. Dactylis glomerata, Molinia serotina, Zea Mays. 

Bei den Gramineen interessierte vor allem die Entwicklung der 
Ligula, ob sie den entsprechenden Organen der vorher beschriebenen 
Formen homolog sei, und ob wir das gleiche fiir die Spreiten und Schei- 
den behaupten können. Unter den verschiedenartigen Auffassungen 
von der Zugehörigkeit der Embryonalorgane der Gräser hält van 
TIEGHEM (1872, S. 236) das Scutellum für die Spreite des Keimblattes, 
die Koleoptile aber für seine Ligula, eine Scheide wäre seiner Meinung 
nach nicht vorhanden. Tr£cuL (1878, S. 1008) beobachtete bei Gly- 
ceria das erste Auftreten der Ligula an Blättern von 1—11/, mm Länge; 
dagegen seien auch Blätter von 3—4 cm oft noch ohne Ligula, die dann 
sehr plötzlich erscheine. GOEBEL gibt für Glyceria an (1884, S. 218), 
daß die Ligula wahrscheinlich eine Wucherung der Epidermis sei. Als 
eine Art Axillarstipel wird sie von CoLomB (1887) gedeutet, der sie 
der Herkunft ihrer Gefäßbündel nach als zur Scheide gehörig ansieht. 
DeınzGA (1898) findet bei Dactylis glomerata lebhafte Zellteilungen 
zwischen Blattscheide und Spreite, gibt aber nicht näher an, in welchem 
Alter sie auftreten. Für Domix (1911, S. 117) hat die gesamte Scheide 
Stipularnatur, aus ihr entstehen als Scheidenlappen Ligula oder Ochrea. 
Auch GoEBEL (1933, S. 1651) vergleicht später die Ligula mit einer 
Axillarstipel, die nicht etwa mit der Außenseite der Scheide verwachsen 
ist, sondern nur später, und zwar höher angelegt wird. Über eine zu- 
sammengesetzte Ligula berichten CoLoMB und auch PHILIPSON (1934, 
S. 359). Die meisten rein histologischen Untersuchungen über den 
Bau und die Blattanlage der Gramineen schildern nur die jüngsten 
Zustände am Vegetationspunkt selber, so DEINEGA, RösLER (1928) 
und Krırm (1936). Ebenso zeigten eigene flüchtige Untersuchungen 
am Vegetationspunkt des Mais in den jüngsten Blättern keine Spur 
dessen, was als Anlage der Ligula zu deuten wäre. Schließlich bringt 
NEUMANN (1938) histologische Tatsachen zur Entwicklung der Ligula 
an Zea Mays. 

Meine Untersuchungen befaßten sich mit Dactylis glomerata und 
einem Gras, das in seinem sehr charakteristischen vegetativen Bau 
mit Molinia serotina weitgehend übereinstimmte. Die endgültige Be- 
stimmung konnte nicht vorgenommen werden, da die restlichen Exem- 
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plare bei der ungünstigen Witterung des Spätsommers 1947 bereits 
zur Blütezeit im September vertrocknet waren. Da dieses Gras plötz- 
lich im Jenaer Botanischen Garten auftrat, kann über seine Herkunft 
nichts weiter ausgesagt werden. Es soll also nur mit Vorbehalt als 
Molinia serotina bezeichnet werden. Diese beiden Gräser sind wegen 
der zweizeiligen Anordnung der Blätter, die die Orientierung der Schnitte 





Abb. 3. Molinia serotina. a Vegetationspunkt längs, 200mal; b und c längs, 
Entstehung der Ligula unter Beteiligung subepidermaler Schichten, 200mal. 


so leicht macht, sehr günstig. Von Zea Mays wurden nur Längsschnitte 
angefertigt, die den Ausführungen NEUMANNs entsprechen. 

Es kann folgendes bestätigt werden: Die Blattanlagen von Dactylis 
und von Zea werden ausschließlich vom Dermatogen gebildet. Bei der 
sehr kräftig gebauten Molinia tritt subepidermales Gewebe in das 
Primordium ein, aber auch die Epidermis spaltet an seiner Spitze peri- 
klin auf (Abb. 3, a) und bildet einen sicher beträchtlichen Teil des 
Blattes. Die ersten Zellteilungen, die zur Bildung einer Ligula führen, 
setzen sehr spät ein. Bei Dactylis erscheinen sie erst am 5. oder 
6. Blatt, von der jüngsten Blattanlage an gerechnet, und bei Molinia 
erst am 6. Blatt. Für Mais gibt NEUMANN das 5. Blatt an. Den Haupt- 
anteil an der Ligula nimmt wohl die Epidermis, wenn sie sie nicht gar 
allein hervorbringt, wie es bei Zea und Dactylis der Fall ist (Abb. 4, a, 
b, c,). Für Molinia dagegen ist sicher, daß auch die Subepidermale sich 
periklin teilt und ihre Abkömmlinge in den Höcker der jungen Ligula 
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eintreten läßt (Abb. 3, b, c). An Querschnitten ist besonders eins zu 
beobachten: Wir bemerken perikline Epidermisspaltung und, damit 
verbunden, zweischichtige Hautsäume niemals im Bereich des Ober- 
blattes, sondern nur an den Rändern der Scheide und der Ligula; bei 
der letzteren ist die Spaltung sogar überall auf der Fläche verteilt. 
Für Dactylis ist die Zone, an der die Ligula ansetzt, herausgezeichnet 
(Abb. 4, d, e). Links neben der stumpf endenden Blattspreite ist der 
Ligularand zum zweischichtigen Hautsaum ausgezogen, in dem schon 
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Abb. 4. a undb Zea Mays, Anlage der Ligula im Längsschnitt, 200mal. c—e Dactylis 
glomerata. c Anlage der Ligula längs, 200mal; d Blätter in der Knospe quer, 25mal; 
e Blattrand, siehe d, 250mal. 


weitere Epidermisteilungen eingetreten sind. Und so ähnlich sehen 
alle Schnitte aus, die, tiefer gelegen, den Rand der Scheide treffen, 
solange diese noch nicht geschlossen ist. Man kann allein an der Ge- 
staltung des Blattrandes für jeden beliebig aus der Serie herausge- 
griffenen Schnitt entscheiden, ob die Scheiden- oder die Spreitenregion 
getroffen ist. Auf den Längsschnitten finden wir diese Epidermis- 
teilungen tatsächlich nur an den jüngsten Blattanlagen unmittelbar 
am Vegetationspunkt und dann erst wieder beim Auftreten der Ligula. 

Wenn wir von der kleinen kielartigen Spitze absehen, dann zeigen 
die Blätter von Allium Porrum und Allium sativum eine beachtliche 
Ähnlichkeit mit denen einer Graminee. Der Entwicklung nach ent- 
sprechen Scheide, Spreite und Ligula dieser Formen einander. Das 
Vorhandensein oder Nichtvorhandensein der periklinen Teilung in der 
Epidermis können wir mit für diese Deutung heranziehen, da sie ja 
auf Längsschnitten die Grenze zwischen Ober- und Unterblatt und 
auf Querschnitten den Rand des Unterblattes bezeichnet. Den Grami- 
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neen gebührt natürlich eine Sonderstellung, weil ihre Blätter doch im 
allgemeinen aus Epidermisabkömmlingen entstehen. Hat das Blatt 
aber ein gewisses Alter erreicht, grenzt sich die blatteigene Oberhaut 
deutlich von dem übrigen Gewebe ab, dann scheint für die weitere 
Entwicklung diese Oberhaut die gleiche untergeordnetere Rolle zu 
spielen wie bei anderen Monokotylen auch. Bei Gräsern, an deren 
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Abb. 5. Hedychium Gardnerianum. Schematische Wiedergabe des Längenverhältnisses 

von Ober- zu Unterblatt. Die aufeinanderfolgenden Blätter eines Sprosses sind von 

außen nach innen zu abgetragen und von links nach rechts folgend dargestellt. Der 
Anteil des Oberblattes ist schwarz ausgezogen. 


Blattbildung subepidermales Gewebe beteiligt ist, müßte das etwaige 
Auftreten von Periklinalchimären äußerst interessant sein, und nach 
unseren Kenntnissen wäre eine solche Struktur makroskopisch nur am 
Scheidenrand sichtbar. 


8. Hedychium Gardnerianum, Alpinia calcarata. 

Bei diesen Zingiberaceen ist die Ligula sehr mächtig entwickelt, 
sie besitzt Spaltöffnungen, führt in deren Schließzellen und im Meso- 
phyll Chloroplasten und wird von Gefäßbündeln durchzogen. Eine 
solche Ausgestaltung forderte natürlich zu einer Untersuchung ihrer 
Entstehung heraus. Die folgende Schilderung bezieht sich nur auf 
Hedychium Gardnerianum, sie läßt sich aber in allen Einzelheiten in 
etwas verkleinertem Maßstab auf Alpinia calcarata übertragen. 

11* 
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Die Blätter sind zweizeilig angeordnet. Die sehr spitz auslaufende 
Spreite ist bei jungen Blättern in der Knospenlage ganz eingerollt. 
Auch die bis zur Basis ganz offene Scheide rollt sich stark ein, und 
ihre beiden Ränder greifen weit übereinander. Das Längenverhältnis 
des Oberblattes zum Unterblatt ist für die aufeinanderfolgenden Blätter 
einer Achse ganz charakteristisch. In Abb. 5 sind von links nach rechts 
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Abb. 6. a—d Hedychium Gardnerianum. a Knospe im Längsschnitt, 35mal; 
b, c und d Anlage der Ligula am 5., 6. und 7. Blatt aus a, 300mal. 


sämtliche Blätter eines jüngeren Sprosses, wie sie sich von der Peri- 
pherie ausgehend zum Vegetationspunkt hin aneinander reihen, schema- 
tisch dargestellt; der Anteil des Oberblattes ist durch schwarze Aus- 
füllung kenntlich gemacht. Die ersten sieben Blätter verfügen nur über 
eine Scheide, sie sind Niederblätter, die nächsten tragen schon ein 
kurzes Oberblatt. Der Scheidenanteil bleibt auch an ausgewachsenen 
Blättern noch recht beträchtlich, aber an den jüngeren ist das Verhält- 
nis sehr stark zugunsten des Oberblattes verschoben. Die Ligula kann 
eine Länge von 3—4 cm erreichen. Im Hinblick auf ihre außerordent- 
lich kräftige Ausbildung wäre zu erwarten, daß sie nicht rein epider- 
maler Herkunft wäre. Und das ist auch der Fall. Am 5. Blatt, vom 
Vegetationspunkt an gerechnet, beginnen etwa 1 mm oberhalb der 
Basis der Blattanlage die subepidermalen Schichten mit lebhaften 
tangentialen Zellteilungen (Abb. 6, a, 6), die die Oberhaut schwach 
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vorwölben, dann erst fängt diese an, perikline Teilungen auszuführen. 
Wie weit sie an der Bildung der Ligula beteiligt ist, läßt sich schwer 
sagen, sicher ist, daß sie mehr als eine Zellage hervorbringt, und sicher 
ist auch, daß tieferliegende Schichten daran beteiligt sind (Abb. 5, c). 
Diese Anteilnahme läßt sich übrigens auch an Querschnitten nach- 
weisen, an denen man die subepidermalen Lagen in der Ebene des Ligula- 
ansatzes in längeren radialen Reihen angeordnet findet. Die Epidermis- 
spaltung kommt hier tatsächlich nur am Rande der Ligula und am 
Rande der Scheide vor. Besonders eindrucksvoll ist wieder das Quer- 
schnittsbild auf der Höhe der Ligula, die in einem zweischichtigen 
Hautsaum endet und neben der als äußerer Ast das stumpfe Ende des 
Spreitenrandes abzweigt. 

Grundsätzlich finden wir hier also ganz ähnliche Verhältnisse, wie 
sie für Allium Porrum und die Gramineen geschildert wurden, und die 
dort gefundenen Ergebnisse lassen sich auch auf diese Zingiberaceen 
ausdehnen. | 

9. Iris ochroleuca. 


Im Anschluß an die früher angestellte kurze Betrachtung zur Ent- 
wicklung des Blattes von Iris fimbriata var. variegata (THIELKE) sollen 
noch weitere Schwertblätter untersucht werden. Dort fanden wir eine 
weitgehende Übereinstimmung in der Herausbildung des Schwertfort- 
satzes mit der der Vorläuferspitze. Das gleiche gilt auch für die im 
folgenden angeführten Formen. 

Der Längsschnitt durch die Knospe von Iris ochroleuca ist in Abb.7,a 
wiedergegeben. Im wesentlichen stimmt die Blattentwicklung mit der 
von Iris fimbriata überein. Tangentiale Aufteilung in der Oberhaut ist bei 
beiden nicht vorgekommen. Die Anordnung der Gewebe in der Blatt- 
anlage mag hier noch beschrieben sein, da sie sehr charakteristisch 
ausgeprägt und vielleicht von allgemeinerer Bedeutung ist. Die Her- 
vorwölbung des primären Gipfels wird durch perikline Aufteilung der 
subepidermalen Zellagen verursacht. Die Zellen sind dort, wenn über- 
haupt, etwas in tangentialer Richtung gestreckt (Abb. 8). An der 
Aufteilung sind nur wenige subepidermale Lagen beteiligt. In der 
hiervon abaxial gelegenen Gewebepartie befinden sich sämtliche Zellen 
in sehr auffälliger Streckung in Richtung auf den sekundären Gipfel. 
Der erste Anstoß zur Bildung des sekundären Scheitels geht wohl von 
einer Zellstreckung aus, die auch die tieferen Lagen miterfaßt. Der 
Längsschnitt durch eine etwas ältere Blattanlage ist in Abb. 8 wieder- 
gegeben. 

10. Gladiolus spec. 

Die Entwicklung des Schwertfortsatzes von Gladiolus sieht recht 

ähnlich aus, auch hier gibt es einen primären Scheitel und einen später 
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sehr mächtig werdenden akzessorischen Auswuchs 


Interessant ist 
hierbei, daß an jungen Knospen, die erst die rein scheidenförmigen 





Abb. 7. a Iris ochroleuca, Vegetationspunkt längs, 25mal. b und e Gladiolus spec. b Jüngere 
c ältere Knospe, 25mal. d Acorus Calamus, Knospe längs 


, 25mal. € Juncus glaucus, 
Knospe längs, 25mal. 
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Abb. 8. Iris ochroleuca, die dritte Blattanlage aus Abb. 7a, 150mal 


Niederblätter bzw. Schuppen des später zur Knolle werdenden Zwiebel- 
chens hervorbringen, die Blattanlagen den dorsalen Auswuchs nur 
knapp andeuten. In dem auf Abb. 7, b wiedergegebenen Längsschnitt 
wird das jüngste Blatt als erstes den Schwertfortsatz tragen, denn bei 
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ihm ist im Gegensatz zu den älteren Blättern eine sekundäre Spitze 
deutlich markiert. Auf der Abb. 7,c dagegen, die auch den Längs- 
schnitt durch ein erheblich älteres Zwiebelchen darstellt, tragen bereits 
alle Blattanlagen diese Spitze. Die Epidermis teilt sich nirgends in 
perikliner Richtung. 

11. Acorus Calamus. 

Dieses Blatt entsteht auf ganz gleiche Weise (Abb. 7, d). Die Anlage 
des schwertförmigen, unifazialen Teiles erfolgt auch sekundär und läuft 
in eine sehr schlanke Spitze aus, die sich erst allmählich von der Basis 
her verbreitert. Auch hier gibt es keine Aufspaltung in der Epidermis. 


12. Juncus glaucus. 

Diese völlig unifaziale, im Querschnitt kreisrunde Spreite wird von 
einer nur kurzen, geschlossenen Scheide getragen. Die Niederblätter 
haben bifaziale Struktur. Im Längsschnitt durch den Scheitel erkennt 
man, daß die jüngeren Blattanlagen denen der Jris sehr gleichen 
(Abb. 7, e). Auch bei ihnen ist der dorsale Auswuchs sehr weit nach 
hinten gerichtet. Später aber stellt er sich steil auf und bekommt 
eine Form, die Allium Schoenoprasum sehr gleicht. Eine perikline 
Aufspaltung in der Epidermis konnte ich nicht beobachten. 


13. Sanseviera cylindrica. 

Daß auch dieses fleischige, walzenförmige Laubblatt einer Vorläufer- 
spitze entspricht, wurde schon früher vermutet. Es war nicht leicht, 
die Blattentwicklung zu verfolgen, da einmal das Plastochron außer- 
ordentlich groß ist, und dann scheinen, von den bifazialen Niederblättern 
abgesehen, überhaupt nur wenige Laubblätter zu entstehen. Nach der 
Ausbildung von zwei unifazialen Laubblättern waren an allen unter- 
suchten Sprossen die Vegetationspunkte bereits verfallen. Immerhin 
konnte soviel festgestellt werden, daß die jungen Blattanlagen genau 
so aussehen wie bei Allium Schoenoprasum und daß die etwas älteren 
Blätter den sehr kräftigen sekundären Auswuchs besitzen, der zur 
unifazialen Spreite wird. 


14. Ornithogalum caudatum. 

Grundsätzlich der gleiche Vorgang findet bei Ornithogalum caudatum 
statt. Das Entstehen der primären und sekundären Spitzen läßt sich 
am besten wieder mit Allium Schoenoprasum vergleichen. Die Blatt- 
entwicklung ist von TRoLL (S. 1180 und Abb. 956) beschrieben. Nach 
unserer Auffassung wäre allerdings die bifaziale Basis des Oberblattes 
als oberer Teil der Scheide zu bezeichnen. Besonders bemerkenswert 
ist bei dieser Art, daß, je nach dem Alter der Zwiebel, der unifaziale 
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Blatteil das gleiche Ausmaß wie bei Allium Schoenoprasum erreichen, 
aber auch auf den Anteil beschränkt werden kann, den die Vorläufer- 
spitze am Dracaena-Blatt nimmt. 


15. Sanseviera zeylanica. 


Die Vorläuferspitze wird hier bis 2 cm lang. Sie geht ebenfalls 
aus einem sekundären Scheitel hervor. Vereinzelte perikline Teilungen 
in der Oberhaut sind am primären Scheitel nachgewiesen worden. 
Zur Ausbildung größerer epidermaler Gewebekuppen scheint es nicht 
zu kommen. 

16. Gagea lutea. 

Auch bei Gagea lutea entsteht die kurze Vorläuferspitze als sekundärer 
Auswuchs, der durch interkalares Wachstum sehr bald emporgehoben 
wird. An der Spitze junger, noch undifferenzierter Blattanlagen kom- 
men, allerdings selten, tangentiale Aufteilungen in der Epidermis vor. 
Später finden wir an der Stelle des primären Gipfels vor allem Gewebe- 
kuppen subepidermaler Herkunft. 


17. Narcissus poeticus. 

Die jüngsten Blattanlagen von Narcissus poeticus (Abb. 9, a, b) 
haben zunächst eine große Ähnlichkeit mit denen von Chlorophytum 
oder Allium Cepa. Außer der ersten, über den Vegetationspunkt ge- 
neigten Spitze bildet sich auch hier bald auf der abaxialen Seite eine 
Verdickung aus, die später die Endspitze des Blattes darstellt. Die 
primäre Spitze wird durch die nachfolgenden jüngeren Blätter etwas 
flachgedrückt. In der Epidermis sind keine tangentialen Wände ge- 
funden worden. Wohl aber spaltet sich die Subepidermale periklin auf, 
und hieran ist die erste Spitze anfänglich auch noch im flachgedrückten 
Zustand zu erkennen. Die Spaltung erstreckt sich über ein größeres 
Feld dieser Fläche, bleibt aber immer durch wenige ungeteilt gebliebene 
Zellen dieser Lage von dem sekundären Spaltungsbezirk getrennt 
(Abb. 9, c). Daß auch hier der Hauptanteil des Gewebes durch Auftei- 
lung wahrscheinlich nur einer Zellage entsteht, unterscheidet die Ama- 
ryllideen von den übrigen untersuchten Objekten. Hier trägt die oberste 
Blattspitze wirklich den Charakter eines Scheitels, wohingegen bei den 
übrigen „sekundären Scheiteln‘ diese Bezeichnung nur bedingt zu- 
lässig wäre, da sie dort ja unter Anteilnahme fast des gesamten abaxialen 
Gewebes aufgebaut werden, wie es für [ris ochroleuca beschrieben wurde. 

Es sieht so aus, als ob man auch die Spreite von Narcissus poeticus 
als unifazial auffassen könnte. Ihre Ähnlichkeit mit Allium lineare 
ist im entwicklungsgeschichtlichen Bild nicht ganz so groß. Gegenüber 
Allium lineare wäre hier die Abflachung des ersten Scheitels noch weiter 
gegangen. Außerdem gibt das Verhalten der Subepidermalen am ab- 
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axialen Auswuchs zu denken. Die Deutung dieses Blattes soll vorläufig 
noch dahingestellt bleiben. 

Fast die gleichen Vorgänge spielen sich bei Narcissus pseudonar- 
cissus und bei Zephyranthes carinea ab. Es wäre nun äußerst wichtig, 
eine Amaryllidee mit aufspaltender Epidermis zu finden, um weitere 
Anhaltspunkte zur Un- 
terscheidung von Unter- 
und Oberblatt zu be- 
kommen. 


18. Rhoeo discolor. 

Wie die Entwicklung 
eines Blattes ohne Vor- 
läuferspitze, ohne uni- 
faziale Spreite aussieht, 
das habe ich früher für 
Tradescantia albiflora 
gezeigt (THIELKE). Bei 
einer Form, deren Epi- 
dermis sich periklin auf- 
teilen kann, wiirden wir 
diese Teilungen und viel- 
leicht epidermale Ge- 
webekuppen nur an der 


primären und einzigen 

Blattspitze finden, und Abb. 9. a—c Narcissus poeticus. a und b Vegetations- 
a. punkt längs, 35mal; e perikline Aufspaltung der Sub- 

der Blattrand müßte epidermalen an der zweiten Blattanlage von a, 300mal. 


in einen zweischichtigen 

Hautsaum auslaufen. Wie flüchtige Beobachtungen bereits zeigten, 
ist dieser Fall bei Rhoeo discolor verwirklicht. Die äußeren Umrisse 
der aufeinanderfolgenden Blattanlagen gleichen denen von Tradescantia 
albiflora durchaus. Es ist von vornherein nur ein Scheitel vorhanden, 
den wir auf Grund der an ihm stattfindenden Epidermisspaltung mit 
dem primären Scheitel der oben beschriebenen Blätter vergleichen 
können. Zu größeren epidermalen Gewebekuppen scheint es allerdings 
nicht zu kommen. Die Untersuchungen sollen fortgesetzt werden. 





C. Diskussion der Ergebnisse. 
1. Vergleichende Entwicklungsgeschichte. 

Nach den eben dargestellten entwicklungsgeschichtlichen Tatsachen 
darf für einige Arten als sicher angenommen werden, daß der uni- 
faziale Blatteil aus einem abaxialen Auswuchs der Blattanlage her- 
vorgeht. Dieser Auswuchs ist, seinem Auftreten entsprechend, als 
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sekundärer Scheitel bezeichnet worden, obgleich dieser Ausdruck nicht 
ganz korrekt ist. Das Wachstum eines Blattscheitels, wie es der primäre 
Gipfel ist, geht im allgemeinen so vor sich, daß periphere Zellagen be- 
ginnen, sich in zunächst perikliner Richtung zu teilen. Die Oberhaut 
kann, besonders bei einigen Liliaceen, daran beteiligt sein, aber auch 
sonst wird diese Aufspaltung bei einer oder mehreren Subepidermalen 
als Kuppenbildung deutlich. Dieser Wachstumsmodus wird z’emlich 
lange beibehalten, und schon allein daran läßt sich später noch die 
Lage des primären Gipfels bestimmen. Die so spät erfolgende Anlage 
der Ligula bei Allium Porrum, Allium sativum, 

/ Hedychium, Alpinia und den Gramineen wäre 
N dann als eine Art Reminiszenz an den ersten 

A Scheitel zu verstehen, der bei diesen Formen 

| in seiner mutmaßlich ursprünglichen Gestalt 
ja nicht mehr angelegt wird. Demgegenüber 
| erfährt bei der Ausbildung des sekundären Aus- 
wuchses fast das gesamte abaxial gelegene Ge- 
| webe eine Zellteilung und -streckung, die auch in 
| viel tieferen Zellagen fast ebenso lebhaft er- 
| | folgt wie in den äußeren. Diese Vorgänge gelten 
FA für alle „sekundären Gipfel‘‘ mit Ausnahme 

















a b e der jüngsten, am Vegetationspunkt gelegenen 
Abb. 10. Ableitung der Zustände. 
unifazialen Blattspreite : L . 
Lis er le. DaB nach den obigen Befunden von einer 
Schematisch. Verwachsung der Blattspreite im. Sinne von 


VELENOVSKY (1905, S.460ff.) nicht die Rede sein 
kann, ist klar. Wenn die Annahme von der Entstehung unifazialer 
Blattorgane auf Grund kongenitaler Verwachsung beibehalten werden 
soll, dann müssen wir uns vorstellen, daß dieser Vorgang kaum durch 
eine Reduktion der Blattoberseite parallel der Blattachse gedacht 
werden darf, wie CELAKOVSKY es annimmt (1903), sondern daß er viel- 
mehr durch ein Hinabgleiten der Blattspitze auf die adaxiale Seite 
vor sich gegangen sein mag. Bei weiter abgeleiteten. Formen wäre 
dieser Prozeß schon so weit vorgeschritten, daß die eigentliche Blatt- 
spitze nur noch in Gestalt der Ligula oder gar nicht mehr vorhanden ist. 

Die Abb. 10 soll die schematische Ableitung eines unifazialen Blattes 
aus dem bifazialen geben, wie sie nach den oben geschilderten Er- 
fahrungen zu denken wäre. Das Blatt a würde das normale bifaziale 
Blatt darstellen, das vielleicht in Tradescantia und Rhoeo seine Ver- 
treter findet. Blatt 5 wäre ein Blatt mit unifazialer Vorläuferspitze, 
- wie sie bei Dracaena, Chlorophytum, Funkia, Sanseviera zeylanica und 
anderen vorkommt. Blatt c sei dann ein vollständig unifaziales Blatt 
mit bifazialem Grund, dessen Repräsentanten Allium Schoenoprasum, 
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Allium Cepa, Allium fistulosum, Juncus glaucus und Sanseviera cylin- 
drica sind. In die letzte Gruppe gehören dann ebenfalls die in der 
Mediane abgeflachten Schwertblätter und die in der Transversalebene 
abgeflachten Blätter von Allium lineare, Allium Porrum, Allium sati- 
vum, Hedychium, Alpinia, der Gramineen und vielleicht der Ama- 
ryllideen. 

Ein Teil der eben beschriebenen Pflanzen ist durch die perikline 
Aufspaltung ihrer Epidermis ausgezeichnet. Sie tritt bei den verschie- 
denen Objekten durchaus nicht in der gleichen Weise auf. Bei einer 
Gruppe von Monokotylen erscheint sie am Rande der bifazialen Spreite 

. und an der ersten Blattspitze auch der jüngsten Blattanlagen; hierher 
gehören Dracaena, Chlorophytum, Funkia und andere. Bei der zweiten 
Gruppe findet sie sich nur am Scheidenrand und damit auch an der 
Ligula. Wir rechnen dorthin also Allium Cepa, Allium fistulosum, und 
vielleicht auch Allium Schoenoprasum. Zur gleichen Gruppe wären 
ferner zu zählen: Allium Porrum, Allium sativum, Hedychium, Alpinia 
und die genannten Gramineen. Diese aber unterscheiden sich von den 
vorigen durch das relativ späte Erscheinen der Epidermisspaltung und 
damit durch die späte Anlage der Ligula. Hier tritt auch zuerst der 
sekundäre Scheitel auf, der wieder durch die für ihn typische Art der 
Gewebebildung ausgezeichnet ist. Die Ausbildung des primären Schei- 
tels ist gänzlich unterblieben, lediglich die Anlage der Ligula gibt uns 
den Ort an, an dem wir ihn, wäre er zur Ausbildung gelangt, zu suchen 
hätten. 

Es mag natürlich recht gewagt erscheinen, allein auf Grund des 
histologischen Vorganges der Epidermisspaltung morphologische Deu- 
tungen zu treffen. Nach dem bisher Bekannten sieht es aber doch so 
aus, als ob die epidermale Spaltung nur im Bereich des Unterblatt- 
randes anzutreffen wäre. Weiterhin bleibt auch auffallend, daß die 
hieraus abgeleiteten Vorstellungen mit den Befunden der Blattent- 
wicklung s6 gut übereinstimmen. Solange nichts gegen die These 
spricht, daß die tangentiale Aufteilung in der Epidermis den Rand des 
Unterblattes kennzeichnet, soll sie mit als Anhaltspunkt der folgenden 
morphologischen Betrachtung dienen. Diese Untersuchungen müssen 
selbstverständlich noch auf eine viel größere Anzahl von Objekten 
aus den verschiedensten systematischen Bereichen ausgedehnt werden, 
wenn die gefundenen Tatsachen verallgemeinert werden sollen. 

Wenn wir die einzelnen Blattregionen in ihrem morphologischen 
Wert miteinander vergleichen und dabei die festgestellten histologi- 
schen Tatsachen berücksichtigen wollen, dann müssen wir folgendes 
sagen: Bei den epidermisspaltenden Formen finden wir diese perikline 
Aufteilung vornehmlich in der Randzone und am primären Gipfel. Der 

dadurch abgegrenzte Blattbezirk kommt bei Dracaena, Chlorophytum 
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und Funkia als bifaziale Blattspreite vor, bei den übrigen Blattformen 
tritt er als Scheide auf, deren oberer Rand die Ligula bildet. Bei 
Blättern mit nicht periklin spaltender Oberhaut können wir diese 
Region nur durch die vergleichende Entwicklungsgeschichte bestimmen. 
Sie präsentiert sich uns demnach bei den Schwertblättern, bei Juncus 
und bei Allium lineare ebenfalls als Blattscheide. Der unifaziale Teil 
des Blattes beschränkt sich bei Dracaena auf die Vorläuferspitze. Bei 
der zweiten Gruppe ist er als radiärsymmetrisches oder transversal 
abgeflachtes und in der dritten Gruppe als median oder transversal 
abgeflachtes Blatt vorhanden. 

Der Aufbau eines Blattes aus Ober- und Unterblatt ist also bei all 
diesen Formen vorhanden. Die Ausbildung des Oberblattes kann unter- 
bleiben, wie bei den Niederblättern und vielleicht noch in weiteren 
Fällen. Daß auch das Unterblatt fehlen kann, ist nicht sehr wahrschein- 
lich. Wir kommen damit zu der von VELENOVSKY (1905, S. 454) 
geäußerten Auffassung von der Zweigliedrigkeit des Blattes, wo es 
heißt: ,,... denn die Schuppen an den Rhizomen der Gramineen und 
Cyperaceen und die Niederblätter vieler Araceen stellen das erste Glied, 
eigentlich das ursprüngliche Blatt dar, an welchem sich das zweite 
Glied erst bildet... Die Spreite eines Grases oder Halbgrases ist 
also nicht gleich der Blattspreite der Gattungen Hyacinthus, Scilla oder 
Orchis. Dem Blatte dieser drei Gattungen gleicht bloß die Schuppe an 
den Rhizomen der Gräser oder die erste Scheide an der Keimpflanze 
der Gräser (Koleoptile). Die zweigliedrigen Blätter sind bei einigen 
Familien (Gramineen, Cyperaceen, Restionaceen) zur Regel geworden, 
in anderen Familien (Araceen, Juncaceen) ist diese Entwicklung da- 
gegen noch nicht vollendet.‘ Das würde also bedeuten, daß Blätter, 
die allein aus dem primären Scheitel hervorgehen, als die ursprüng- 
licheren anzusehen sind und die weiter abgeleiteten das ‚zweite Glied‘ 
erst durch den sekundären Scheitel auf dem Wege über die Vorläufer- 
spitze erwerben. Schließlich hätte das zweite Glied die Ausmaße eines 
extrem unifazialen Blattes wie etwa bei Allium Schoenoprasum er- 
reicht. Nach meinen Erfahrungen sind aber auch unter den Araceen 
(Acorus Calamus) und den Juncaceen (Juncus glaucus) zweigliedrige 
Blätter vorhanden. . 

Von ihrer Phyllodientheorie ausgehend, bezeichnet ARBER (1921) 
ja das schwertförmige Blatt als das phylogenetisch primäre, es soll 
sich einerseits durch Reduktion auf die Scheide beschränkt, andererseits 
durch Flügelbildung und Einstülpung weiterentwickelt haben. Das 
unifaziale Blatt sei nur ein abgeflachtes Phyllodium. Diese Auffassung 
stützt sich zum großen Teil auf anatomische Untersuchungen. Von 
GAISBERG (1922) kritisiert diese rein anatomische Betrachtungsweise 
und meint, daß Phyllodien immer entwicklungsgeschichtlich nachzu- 
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weisen wären, auch müßte einmal an einem Phyllodium wenigstens 
eine verkümmerte Blattlamina zu finden sein. Nach ZIMMERMANN 
(1930, S. 342) hätten die Monokotylenahnen einheitlich ungeteilte Rund- 
blätter gehabt, die sich später abflachen. Seit wir wissen, daß einige 
der rezenten unifazialen Rundblätter sekundärer Herkunft sind, scheint 
uns diese Vorstellung nicht gut haltbar. 

Die Spreite kann damit ganz verschiedenen morphologischen Cha- 
rakter besitzen. Bei Dracaena entspräche sie allein dem Unterblatt, und 
beianderen Gruppen stelltesie wirklich das Oberblatt dar, das aber sekun- 
därer Natur wäre. Ihre Zugehörigkeit zum Oberblatt ist bei Vorhanden- 
sein einer deutlich abgegrenzten Scheide erwiesen. Fehlt eine solche, 
dann wäre es nach dem bisher Gefundenen vielleicht möglich, fiir die 
epidermisspaltenden Formen diese Frage an der Ausgestaltung des 
Blattrandes zu entscheiden, wie es für Dracaena ja auch möglich ist. 
Es wäre nun sehr interessant, zu erfahren, wie weit sieh die Spreiten 
der Monokotylenblätter, die keine typische Scheide ausgebildet haben, 
auf das Unterblatt zurückführen lassen. Wahrscheinlich wäre dies bei 
Rhoeo discolor der Fall. Weiter müßte man untersuchen, ob Blätter 
mit einer sekundär entstandenen Vorläuferspitze eine deutlich abge- 
grenzte Scheide besitzen können. 

Het bringt die Abbildung eines Längsschnittes durch die Zwiebel 
von Tulipa spec. (1937, S. 331, Abb. 4, I). Danach sieht es so aus, 
als ob die Blattanlage hier wieder einen dorsalen Auswuchs bekäme. 
Bei meinen Schnittserien durch die Zwiebeln von Tulipa Gesneriana 
und Tulipa silvestris konnte ich niemals dieses Bild bekommen. Es 
wird auch sehr schwer sein, bei solchen Pflanzen, die nur wenige Blätter 
produzieren, an der Blattanlage schon zu erkennen, ob aus ihr ein Laub- 
oder ein Niederblatt entstehen wird. Hier soll die Untersuchung zu 
verschiedenen Jahreszeiten ausgeführt werden. 

Die Lage des Blattstieles ist für die Frage, ob ein Unter- oder Ober- 
blatt vorliegt, nicht maßgebend, da er ja beiden angehören kann. Auch 
die von GLÜCK (1919, S. 242ff.) gegebene Deutung der Deckspelze der 
Gramineen sollte entwicklungsgeschichtlich und auf das Verhalten der 
Epidermis hin geprüft werden. Das gleiche gilt für die Entwicklung 
des Gramineenembryos, von dem nur die jüngsten Stadien beschrieben 
sind (NÖRNER, 1881). Ebenso könnte man von unserem Gesichtspunkt 
aus die so vielfach bearbeitete Frage des Stipularcharakters der 
Ligula anschneiden. Im gleichen Zusammenhang möchte ich nebenbei 
noch erwähnen, daß ja auch bei den Nebenblättern von Pelargonium 
zonale eine ziemlich starke, periklin verlaufende Teilungstätigkeit in 
der Epidermis beobachtet wurde (RENNER 1936 und THIELKE). Auch 
Fosters Beschreibung von dem Auftreten epidermaler Spaltung 
an den Knospenschuppen von Rhododendron (1937) können wir mit 
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dem Verhalten der Niederblätter bzw. Scheidenränder der oben ge- 
schilderten epidermisspaltenden Objekte vergleichen. 

Das Längenverhältnis der Scheide zum Oberblatt ist an einem Sproß 
für die verschiedenen Altersstadien der Blätter ganz charakteristisch, 
wie bei Hedychium Gardnerianum gezeigt wurde. Hedychium wurde 
nur als Beispiel gewählt, weil auch an älteren Sprossen die Niederblätter 
noch vorhanden sind, und wir so bequem alle Glieder der aufeinander- 
folgenden Plastochrone vorfinden. GOEBEL beschreibt den gleichen 
Vorgang auch für Iris filifolia (1928, S. 376). Auch die Vorläuferspitzen 
von Dracaena und Chlorophytum haben einen relativ großen Anteil 
am jungen Blatt. Und dasselbe gilt, soweit untersucht, auch für die 
anderen Pflanzen mit ‚„zweigliedrigen“ Blättern, sei die Spreite nun 
radiärsymmetrisch oder abgeflacht. 


2. Wert anatomischer Merkmale für die Morphologie. 

Flüchtige Untersuchungen über das Vorhandensein von Spaltöff- 
nungen auf Ober- und Unterseite der Spreite, Innen- und Außenseite 
der Scheide erweckten zunächst den Anschein, als ob hieraus die mor- 
phologische Zugehörigkeit der Blatteile abzulesen wäre. Alle beschrie- 
benen Formen führten Stomata auf Unter- und Oberseite des Ober- 
blattes und auf der Außenseite der Scheide. Die Innenseite der Scheide 
zeigte niemals Spaltöffnungen, und auf der Ligula waren sie nur zu 
finden, wenn diese kräftiger ausgebildet und grün ist, also bei Alpinia, 
Hedychium und Molinia serotina. Blattspreiten, die nach meiner Deu- 
tung einer Scheide entsprächen, sind auf der Oberseite auch frei von 
Stomata. Eine durch Zufall gefundene Ausnahme bildet dagegen 
Setaria viridis. Hier sind auch auf der Innenseite der Scheide Spalt- 
öffnungen ausgebildet. Diesen Erscheinungen ist bisher noch nicht 
systematisch nachgegangen worden. Aber es scheint doch so, als ob 
solche rein anatomischen Merkmale, die nicht in direkter Beziehung 
zur Entwicklung eines Organs stehen, keinen besonderen Wert für seine 
morphologische Deutung hätten. Als Beispiel seien die Untersuchungen 
Imamuras (1931) angeführt, der bei dem unifazialen Schwertfortsatz 
von Iris japonica je nach der Anordnung seiner Versuche ‚‚isolateralen‘ 
oder dorsiventralen Blattbau hervorrufen konnte. Stomata und 
Schwammparenchym erschienen immer an der jeweils nach unten 
zeigenden Blattseite. ,,[solateraler“ Bau mit Spaltöffnungen auf beiden 
Seiten trat immer bei Vertikalstellung der Blätter auf. Ob solche 
Geomorphose auch bei unseren Pflanzen eine Rolle spielt, kann nicht 
gesagt werden. Häufig haben allerdings Blätter von unifazialem Bau 
eine annähernd vertikale Stellung. 

Ein anderer Punkt, der auch noch eingehender Nachprüfung be- 
darf, ist die Frage nach dem Wert der Gefäßbündelanatomie für mor- 
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phologische Probleme. Zahllose Arbeiten gaben immer wieder ausführ- 
liche Darstellung über Entwicklung, Herkunft und Verlauf der Leit- 
bündel, und häufig wurden allein daraus Schlüsse auf die Morphologie 
gezogen. Auch der unifaziale Charakter eines Blattes wird immer mit 
dem Vorhandensein eines geschlossenen Gefäßbündelbogens bewiesen 
(Trott 1939, S. 1175ff.). Wäre diese Tatsache allein beweisend, dan. 
brauchten wir an der unifazialen Natur des Blattes von Narcissus 
poeticus nicht mehr zu zweifeln, denn TRoLL zeigt ja für seinen Quer- 
schnitt einen solchen geschlossenen Bogen (S. 1150, Abb. 928, VIII). 
VELENOVsKY, der für das Zusammengewachsensein des Schwertfort- 
satzes beim /ris-Blatt aus zwei Hälften die Anordnung der Leitbündel 
allein als beweisend erklärt (S. 460), widerspricht sich an anderer 
Stelle selbst (S. 466): ,,Es mag nun das monofaziale Blatt durch Ver- 
wachsung oder Verdickung entstanden sein, so hat es immer die gleiche 
Anordnung der Gefäßbündel und überhaupt eine gleiche anatomische 
Zusammensetzung. Alle Gefäßbündel nämlich sind zur eigenen Mittel- 
achse konzentrisch orientiert (das Phloem nach außen und das Xylem 
nach innen) also ganz analog wie bei den Achsen, woraus folgt, daß 
die anatomische Zusammensetzung eines Blattes für morphologische 
Auslegungen ungeeignet ist.‘ Sicher ist, daß die Ausbildung von 
Gefäßbündeln nicht so labil und experimentell nicht so leicht zu beein- 
flussen ist, wie die von Stomata. Imamura jedenfalls hat bei seinen 
Geomorphosen der Irisblätter keine Abweichungen von dem geschlos- 
senen Gefäßbündelbogen bekommen. Auch die Zugehörigkeit der Ligula 
zur Scheide ist mit dem Verlauf der Leitbündel, die aus der Scheide 
in die Ligula münden, erklärt worden. Das ist zwar auch unsere An- 
nahme, aber schließlich wäre ein anderer Verlauf, etwa derart, daß die 
Gefäßbündel aus dem Oberblatt in die Ligula eintreten würden, un- 
vorstellbar. Ebenso halte ich das Auftreten von Sklerenchymbündeln 
im Blatt von Juncus als Beweis für das Vorhandensien einer reduzierten 
Oberseite, wie es BUCHENAU (1890, S. 18) schildert, nicht für ausrei- 
chend. Mir jedenfalls scheint die Annahme GoEBELS (1928, S. 373) am 
wahrscheinlichsten: ‚‚Die Gefäßbündelverteilung aber richtet sichnach 
den im embryonalen Zustand vollzogenen Gestaltungsverhältnissen, 
sie darf nicht, wie das noch vielfach geschieht, zum Ausgangspunkt 
der Auffassung gemacht werden.‘ Auch Peters (1927) kommt nach 
seinen Befunden zu dem Schluß, daß ähnliche anatomische Verhältnisse 
auf Grund verschiedener Entstehung der Organe auftreten können. 

Wenn also anatomische Untersuchungen zur Klärung morpho- 
logischer Fragen mit herangezogen werden, dann sollten sie das betref- 
fende Organ möglichst spezifisch bezeichnen. Die perikline Aufspaltung 
der Epidermis scheint mir vorläufig noch solch ein charakteristisches 
Merkmal des Unterblattrandes zu sein. 
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Zusammenfassung. 

1. Die unifaziale Blattspreite von Allium Cepa, Allium fistulosum, 
Allium Schoenoprasum, Allium lineare, Juncus glaucus, Sanseviera 
cylindrica und Ornithogalum caudatum entsteht ebenso wie die Vor- 
läuferspitze als sekundärer, abaxialer Auswuchs der Blattanlage. Bei 
den Schwertblättern ist die unifaziale Lamina in der Mediane abge- 
flacht, in anderen Fallen, z. B. bei Alliwm lineare, kann die Abflachung 
in der Transversalebene erfolgen. Die primäre Spitze eines Blatt- 
primordiums wird zum Scheitel des Unterblattes. 

2. Bei einigen Formen beteiligt sich die Epidermis an der Gestaltung 
des Unterblattrandes und seiner Spitze durch Aufteilung in perikliner 
Richtung. Diese Teilungstätigkeit kann am Scheitel der Scheide zur 
Ausbildung einer Ligula führen; in diesen Fällen kennzeichnet die 
Ligula die obere Grenze des Unterblattes. Auch subepidermale Zellen 
können zum Gewebe der Ligula beitragen. Danach lassen sich auch 
die Blattspreiten von Allium Porrum, Allium sativum, von einigen 
Gramineen und einigen Zingiberaceen auf die Vorläuferspitze zurück- 
führen. 

3. Nach den oben mitgeteilten Ergebnissen scheint es möglich, daß 
die Vorläuferspitze der unifazialen Blattspreite und vielleicht dem Ober- 
blatt schlechthin homolog ist. Demnach entspräche das Unterblatt 
einer bifazialen Spreite, die eine Vorläuferspitze trägt. 

4. An der Ausbildung der sehr derben Blätter der Graminee 
Molinia serotina ist, anders als sonst bei Gräsern, außer der Epidermis 
auch die subepidermale Zellage beteiligt, die in der Blattanlage eben- 


falls periklin aufspaltet. 
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WEITERE UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE FORMATIVE 
WIRKUNG DES LICHTES UND MECHANISCHER REIZE 
AUF PFLANZEN. 

Von 
Erwin Binning, LisELOTTE HAAG und GEORG TIMMERMANN. 
Mit 6 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 6. Februar 1948.) 


1. Einleitung. 

In einer früheren Arbeit (BÜNNING 1940) wurde festgestellt, daß 
mechanische Reize in ähnlicher Weise wie Licht das Längenwachstum 
der Epikotyle von Phaseolus multiflorus hemmen können, so daß die 
im Dunkeln aufgewachsenen Epikotyle dann nicht länger werden als 
die der im Tageslicht aufgezogenen Pflanzen. Hieraus wurde die 
Vermutung abgeleitet, daß an der formativen Wirkung des Lichtes 
Erregungsvorgänge im engeren Sinne beteiligt sind. Mechanische 
Reize bedingen ja allgemein solche Erregungsvorgänge, die am Auf- 
treten von Aktionsströmen, an der Gültigkeit des Alles- oder Nichts- 
gesetzes und am Vorhandensein von Refraktärstadien mit einer Dauer 
von mehreren Minuten erkennbar werden. Daß grundsätzlich auch 
Lichtreize solche Erregungsvorgänge auslösen können, ist bekannt 
(Bünnıne 1948). Jene Versuche ergaben gleichzeitig, daß mit diesem 
Ergebnis nur eine Komponente der formativen Wirkung des Lichtes 
erfaßt sein kann, denn der mechanische Reiz wirkt nicht auf die Größe 
der Blattspreiten, die hingegen vom Licht sehr stark beeinflußt wird. 
Die Etiolementsverhinderung durch Licht stellt also offensichtlich 
einen komplexen Vorgang dar. Diese Konsequenz wiederum deckt 
sich mit der Tatsache, daß für die formative Wirkung des Lichtes auf 
die Blätter in erster Linie rotes Licht wichtig ist, während die Längen- 
beeinflussung der Stengelorgane auch, bzw. viel stärker, durch kurz- 
welliges Licht möglich ist. Beobachtungen von TRUMPF, WENT und 
Wirnrow harmonieren hierin mit eigenen. Die formative Wirkung 
des Lichtes umfaßt also mindestens zwei qualitativ verschiedenartige 
Komponenten. 

Wir beschäftigen uns in dieser Arbeit weiterhin mit der erst- 
genannten Komponente. Unser Arbeitsprogramm umfaßt dabei drei 
Punkte: Erstens, festzustellen, daß die Lichtreizung tatsächlich Er- 
regungsvorgänge der genannten Art auslöst und diese auch für die 
formative Wirkung wichtig sind. Zweitens, dasselbe für mechanische 
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Reize zu ermitteln; und drittens die Wirkung beider Reizarten zu ver- 
gleichen, wobei auch geprüft werden mußte, ob die von beiden Reizen 
ausgelösten Erregungsvorgänge gleichartig sind. 


2. Die Beteiligung von Erregungsvorgängen bei der Wirkung 
des Lichtes. 

Um die Beteiligung von Erregungsvorgängen mit Refraktärstadien 
an der formativen Wirkung des Lichtes zu prüfen, wurden Versuche 
mit intermittierender Beleuchtung durchgeführt. Wenn Erregungs- 
vorgänge mit Refraktärstadien beteiligt sind, muß erwartet werden, 
daß eine Reizung bestimmter Intensität und Gesamtdauer um so wirk- 
samer ist, je mehr sie von Ruhepausen unterbrochen wird, in denen 
die Refraktärstadien abklingen können. Wird also mit einer be- 
stimmten Lichtintensität einmal kontinuierlich gereizt, bei anderen 
Pflanzen aber intermittierend mit gleicher Gesamtbeleuchtungszeit, 
.so muß der Effekt, d.h. die Unterdrückung des Längenwachstums, im 
ersten Fall am geringsten sein, bei intermittierender Reizung hingegen 
um so größer, je länger der Zeitabstand zwischen den Einzelreizen ist. 

Diese Versuche wurden mit Sinapis alba durchgeführt. Die bei 
18° im Dunkeln aufgewachsenen Keimpflanzen erhielten im Alter von 
4 Tagen, bei einer Durchschnittshypokotyllänge von 10—12 mm, ins- 
gesamt entweder 48 Min. kontinuierliches Licht (etwa 650 Lux, ge- 
spendet von einer 200 Watt Glühlampe) oder intermittierendes Licht 
mit Teilreizen von je 2Min. Dauer von ebenfalls 48 Min. Gesamt- 
dauer; die Dunkelpausen betrugen 3, 13 bzw. 28Min. Nach Beendi- 
gung der Reizung blieben die Pflanzen noch 4 Tage im Dunkeln, dann 
wurden Hypokotyllänge, Blattstiellänge, sowie Breite und Fläche der 
Kotyledonen bestimmt. 

Es wurden zwei gleiche Versuchsreihen durchgeführt, deren Er- 
gebnisse quantitativ ein wenig voneinander abweichen, da die Tem- 
peraturen nicht völlig übereinstimmten. Wir betrachten zunächst die 
Beeinflussung der Hypokotyllänge (Tabelle 1). 


Tabelle 1. Beeinflussung der Hypokotyllänge von Sinapis alba durch 
kontinuierliches und intermittierendes Licht. 














Hypokotyllänge in Millimeter und 
(in Klammern) Anzahl der Versuchs- 
Versuchsart pflanzen 
Reihe 1 | Reihe 2 
A. Kontrolle (kein Licht) . . . . . . . 133,8 + 4,4(20) | 136,1 + 5,0 (18) 
B. 48 Min. Daüerlicht . . . . . . . . . 114,0 + 3,8 (22) | 108,0 + 4,3 (19 
C. 24 Reize, je 2 Min. mit je 28 Min. | 
Dahthelpause.; sr Le à < at 80,8 + 2,9 (19) | = 

D. wie C, aber je 13 Min. Dunkelpause . = | 87,0 + 3,5 (22) 
E. wie C, aber je 3 Min. Dunkelpause . . | 102,0 + 4,2(24) | 99,0 + 4,8 (19) 
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Die kurvenmäßige Darstellung (Abb. 1) läßt erkennen, daß — der 
Erwartung gemäß — kontinuierliches Licht die geringste Wirkung 
hat und intermittierendes um so stärker wirkt, je länger die Pausen 
sind. Das Optimum scheint ungefähr bei Dunkelpausen von 28 Min. 
Dauer (d.h. bei 30 Min. Zeitabstand zwischen den Anfängen der Teil- 
reize von je 2Min. Dauer) erreicht zu sein. 

Tabelle 2 zeigt die bei den gleichen Reihen beobachteten Beein- 
flussungen der Stiellängen von den Kotyledonen. 

Wir sehen, daß für die Beein- 
| flussung der Blattstiellänge nicht die 
in Tabelle 2 gefundene Gesetzmäßig- 
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0 70 20 30Min. 
Abb. 1. Abb. 2. 
Abb. 1. Sinapis alba. Beeinflussung der Hypokotyllänge durch intermittierendes Licht. 
Bei den ungereizten Kontrollpflanzen betrug die durchschnittliche Hypokotyllänge 
135 mm. Die beiden gleichartig angesetzten Versuchsreihen zeigen, daß das Längen- 
wachstum um so mehr gehemmt: wird, je größer der Zeitabstand zwischen den beiden 
gebotenen Teilreizen von je 2 Min. Dauer ist. Die Abszisse gibt den Zeitabstand 
zwischen dem Beginn der Teilreize an (die beiden am weitesten links liegenden Punkte 
entsprechen also, da jeder Teilreiz 2 Min. beanspruchte, kontinuierlichem Licht). 
Ordinate: Hypokotyllänge in Millimeter. 
Abb. 2. Wie Abb. 1, jedoch Beeinflussung der Länge der Stiele (Kreuze, Ordinate 
links: Stiellänge in Millimeter), bzw. Fläche der Kotyledonen (Kreise, Ordinate rechts: 
Fläche in Quadratmillimeter). In jedem der beiden Kurvenpaare bezieht sich die obere 
Kurve auf das jeweils größere der beiden Blätter, die untere auf das kleinere. Abszisse 
wie in Abb. 1. 


keit gilt. Die Beeinflussung ist zwar, wie der Vergleich mit den Kontrollen 
zeigt, sehr stark, aber die Wirkung steigt nicht mit zunehmendem 
Abstand der Teilreize immer mehr an, vielmehr wird schon bei 3 Min. 
langen Dunkelpausen (5 Min. Abstand zwischen dem Beginn der Teil- 


Tabelle 2. Beeinflussung der Blattstiellänge (mm) bei den in Tabelle 1 genannten 

















Versuchsreihen. 
Reihe 1 Reihe 2 
Versuchsert größeres | kleineres x größeres kleineres 
Keimblatt | Keimblatt Keimblatt Keimblatt 
| 
A 3,840,2 | 1,9+40,01 5,2+40,3 2,0-+-0,01 
B 10,140,6 | 4,640,4 9,3-£0,5 5,3-40,3 
C 9,9404 | 5,9+0,3 pas ss 
D bz | ou 10,1-+0,4 6,6+0,3 
E 10,.940,5 | 6,640,4 12.0+0,5 6,640,5 
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reize) ein Optimum erreicht (Abb. 2). Ähnlich verhält es sich bei der 
Beeinflussung des Flächenwachstums der Kotyledonen; wir beschrän- 
ken uns hierzu auf die kurvenmäßige Darstellung (Abb. 2). 

Es bestätigt sich also, daß in der Beeinflussung der Achsenorgane 
(Hypokotyle) und der Blätter ein tiefgreifender Unterschied besteht. 
Für die Hemmung des Hypokotylwachstums durch Licht sind Er- 
regungsvorgänge mit Refraktärstadien entscheidend wichtig, wobei 
die Länge der Refraktärstadien ähnlich ist, wie sie früher beim Studium 
der Erregungsvorgänge im engeren Sinne gefunden worden ist. Worauf 
nun bei den Blättern die mehr an die Rotstrahlung gebundene Licht- 
"wirkung beruht, soll hier nicht weiter untersucht werden. 

Nach diesen Ergebnissen müssen wir natürlich feststellen, daß das 
Reizmengengesetz für die Wirkung des Lichtes auf die Etiolements- 
verhinderung der Achsenorgane nicht gültig ist. Dem scheinen die 
Resultate TRUMPFs zu widersprechen, der an Phaseolus multiflorus 
bei Intensitätssteigerungen um etwa das 3—4fache das gleiche Aus- 
maß der Epikotylverkürzung fand wie bei Anwendung der nicht derart 
erhöhten Intensität, sofern die Beleuchtungsdauer bei der höheren 
Intensität so abgekürzt wurde, daß sich die gleiche Reizmenge ergab. 
Wenn man jedoch beachtet, daß nach den anderen Versuchen des 
gleichen Verfassers eine Erhöhung der Reizmenge durch Steigerung 
der Beleuchtungsdauer oder der Intensität um das 3—4fache nur eine 
Verstärkung der Reaktion (also der Wachstumshemmung) eintritt, 
die weit geringer ist als die sehr großen individuellen Schwankungen 
bei den Versuchen zum Nachweis der Gültigkeit des Reizmengen- 
gesetzes, so verlieren die Ergebnisse jedes Gewicht; die Beleuchtungs- 
intensitäten und -zeiten müssen sich eben, wie TRUMPFs Versuche 
zeigen, viel erheblicher unterscheiden, um sichere Unterschiede der 
Reaktionsgrößen ergeben zu können. Man kann hier also, wenn die 
Reaktionsstärken bei gleichen Reizmengen übereinstimmen bzw. 
sich nur wenig-unterscheiden, nicht auf eine Gültigkeit des Reizmengen- 
gesetzes schließen. 


3. Die Beteiligung von Erregungsvorgängen bei der formativen Wirkung 
mechanischer Reize. 

Die Hauptversuche über die Wirkung mechanischer Reize wurden 
ebenfalls mit Sinapis alba durchgeführt. Die Reizung erfolgte ent- 
weder durch einen am rotierenden Klinostaten befestigten Pappstreifen 
(vgl. BüNNING 1941), oder durch einen mit einem Elektromotor be- 
triebenen Schüttelapparat (je Minute 100 Stöße). Untersucht wurde 
nur die Beeinflussung der Hypokotyllänge. Die ersten Versuchsreihen 
(Abb. 3) sollen zeigen, wie sehr sich das Längenwachstum der Hypo- 
kotyle mit zunehmender Reizmenge unterdrücken läßt. Die Anfangslänge 
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der Hypokotyle betrug, ähnlich wie bei den vorher erwähnten Ver- 
suchen über die Lichtwirkung, etwa 20 mm. Die sich anschließen- 
den mechanischen Reize erstreckten sich über eine Zeitdauer von 
72 Stunden. Die Messungen. wurden unmittelbar anschließend vor- 
genommen. Die Reizungen waren bei den in Abb. 3 zusammengefaßten 
Versuchen jeweils über die angegebene Zeit von 72 Stunden gleich- 
mäßig verteilt. 

Die Wachstumshemmungen führen bei einseitiger Darbietung der 
mechanischen Reize zu positiv thigmotropischen Krümmungen der 





tausend Reize 


Abb. 3. Sinapis alba. Beeinflussung des Hypokotylwachstums durch mechanische 
Reize. Ordinate: Hypokotyllänge in Millimeter. Abszisse: Anzahl der Reize (2000, 
4000 usw.). Obere Kurve: Schüttelreize. Untere Kurve: Berührungs- und Er- 
schütterungsreize durch rotierende Pappstreifen. Jeder Punkt: stellt einen Mittelwert 
aus der Beobachtung von 25 (obere Kurve) bzw. 20 (untere Kurve) Einzelpflanzen dar. 


Hypokotyle, die namentlich durch die Untersuchungen STARKs näher 
bekannt geworden sind. Es soll hier nur nebenher darauf hingewiesen 
werden, daß die Krümmungsstärke in ähnlicher Weise von der Reiz- 
intensität abhängt wie die Wachstumshemmung. Die ohnehin nahe- 
liegende Vermutung eines ursächlichen Zusammenhangs zwischen 
beiden Erscheinungen wird dadurch unterstützt. 

Wichtiger sind für unsere Fragestellung wieder die Versuche mit 
intermittierender Reizung. In der ersten Versuchsreihe erhielten die 
Pflanzen (wieder Sinapis unter den vorher genannten Bedingungen) 
3 Tage lang täglich 240 Reizungen mit der erwähnten Klinostaten- 
methode. Die Reizungen waren innerhalb dieser Zeitdauer bei den 
Einzelversuchen unterschiedlich verteilt, so daß also die Ruhepausen 
verschieden waren. Abb. 4 gibt über die Reizungsart und die Ergeb- 
nisse Aufschlu8. Wir sehen, daß auch bei der Wirkung mechanischer 
Reize ein Refraktärstadium deutlich wird, das einige Minuten beträgt. 
Die gesamte Zeitdauer dieses Stadiums läßt sich mit der benutzten 
Methodik leider nicht genau ermitteln, da der Reizeffekt relativ gering 
ist, die Unterschiede in den Hypokotyllängen bei den einzelnen Ver- 
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suchsarten also (mit Ausnahme des linken Teils der Kurve in Abb. 4) 
zu gering und zu wenig gesichert sind. 

Bei einer zweiten Versuchsreihe wurden Schüttelreize der weiter 
oben beschriebenen Art geboten. Die Reizungen erstreckten sich 
wieder über 3 Tage, an jedem dieser Tage wurde insgesamt 6 Min. 
geschüttelt. Die Resultate sind in Abb. 5 wiedergegeben. Wir sehen, 
daß der Effekt der Reizung bei gleichbleibender Gesamtreizdauer 
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Abb. 4. Abb. 5. 


Abb. 4. Sinapis alba. Die mittlere Hypokotyllänge der ungereizten Kontrollpflanzen 
betrug 115 mm. Durch mechanische Reize wird das Längenwachstum gehemmt 
(Ordinate: Hypokotyllänge in Millimeter). Jeder Punkt bezieht sich auf eine Gruppe 
von 20 Pflanzen, die 3 Tage hindurch täglich je 240 Reizungen erhielten. Die Ab- 
stände zwischen den Teilreizen waren an jedem Tag soweit zusammengedrängt, daß 
ihr Abstand die in der Abszisse genannten Werte erreichte (die Reize waren also z. B. 
bei 1 Min. Abstand auf 4 Stunden, bei '/, Min. Abstand auf 2 Stunden zusammengedrängt). 


Abb. 5. Sinapis alba. Hemmung des Hypokotylwachstums (Ordinate: Hypokotyl- 
länge in Millimeter) durch intermittierende Schiittelreize. Bei den ungereizten Kon- 
trollen betrug die durchschnittliche Hypokotyllänge 118 mm. Die Hemmung des 
Längenwachstums ist um so stärker, je mehr die in allen Fällen gleiche Reizsumme 
in Teilreize aufgelöst wird. Es bedeuten: Abszisse 1: Die ganze Reizsumme (6 Min. 
geschüttelt) wird auf einmal geboten. Abszisse 2: Auflösung in 2 Teilreize von je 
3 Min., die morgens bzw. abends geboten werden. Abszisse 3: Auflösung in 3 Teilreize 
von je 2 Min., die morgens, mittags und abends geboten werden. Abszisse 6: Auf- 
lösung in 6 Teilreize von je 1 Min., die von morgens bis abends in Abständen von je 
2 Stunden geboten werden. Abszisse 12: Auflösung in 12 Teilreize von je :/, Min., die 
von morgens bis abends in Abständen von je 1 Stunde geboten werden. 


verminderter Erregbarkeit zu induzieren, denn weitere Reize von je 
1/, Min. Dauer wirken stärker, wenn sie nicht anschließend (also 1 Min. 
Reizdauer bildend), sondern in längerem Zeitabstand geboten werden. 

Auch mit Vicia Faba wurden Versuche durchgeführt. Die Ergeb- 
nisse stimmten grundsätzlich mit den an Sinapis alba gewonnenen 
überein, so daß hier auf sie nicht eingegangen zu werden braucht. 
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4. Vergleich der Wirkung von Lichtreizen und mechanischen Reizen. 

Wir haben schon hervorgehoben, daß die formative Wirkung des 
Lichtes einen komplexen Vorgang darstellt, an dem mehrere qualitativ 
verschiedene Komponenten beteiligt sind. Für eine Komponente 
dürfen wir nach unseren Versuchen Erregungsvorgänge im engeren 
Sinne verantwortlich machen, nämlich für die Hemmung des Längen- 
wachstums der Achsenorgane. Die weitere Analyse dieser Hemmung 
soll uns hier noch nicht beschäftigen. Wir wollen nur kurz versuchen, 
diese Erscheinung in einen allgemeineren Rahmen zu stellen. Zunächst 
einmal kann an die Feststellung UMRATHs erinnert werden, daß die 
Erregungssubstanz ein Antagonist des Wuchsstoffes ist. Außerdem 
aber sind solche Erregungsvorgänge durch Veränderungen des Zell- 
zustandes gekennzeichnet, die sehr wohl ihrerseits Ursache von Wachs- 
tumshemmungen sein können. Wir wissen namentlich, daß die Plasma- 
grenzschicht tiefgreifende Veränderungen, die in einer ansehnlichen 
Permeabilitätserhöhung zum Ausdruck kommen, erfährt. Hierzu sei 
besonders auch noch auf die Versuche KAHLs verwiesen, die uns zeigen, 
wie sehr Schüttelreize geeignet sind, erhebliche Änderungen der physi- 
kalischen Eigenschaften des Protoplasmas und der in ihm ablaufenden 
Stoffwechselvorgänge auszulösen. Die bei diesen Untersuchungen 
Kauıs gefundenen Änderungen stimmen durchaus mit den Schluß- 
folgerungen überein, die schon früher aus den Untersuchungen über die 
pflanzlichen Erregungsvorgänge gezogen worden sind: die Reizung 
bedingt unter anderem eine Permeabilitätserhöhung, eine Zunahme 
der Azidität und eine Atmungssteigerung. Wie solche Änderungen, 
durch die die Erregungsvorgänge gekennzeichnet sind, zu Wachstums- 
hemmungen führen können, wissen wir noch nicht. Jedoch dürfen 
wir sagen, daß hier ein allgemeines Gesetz zugrunde liegt; die Erfah- 
rungen der pflanzlichen Reizphysiologie haben immer wieder gezeigt, 
daß solche Erregungsvorgänge im engeren Sinne zu Wachstums- 
hemmungen führen (vgl. BÜNNING 1948). 

Wir wollen hier, wie gesagt, die formative Wirkung des Lichtes auf 
die Blätter außer acht lassen und uns nur mit der Beeinflussung der 
Achsenorgane befassen. Dabei müssen wir nun aber noch berück- 
sichtigen, daß die Beeinflussung des Längenwachstums durchaus nicht 
die einzige formative Wirkung des Lichtes in diesen Organen ist. Auch 
die Gewebedifferenzierung wird erheblich beeinflußt. In etiolierten 
Sprossen ist die Differenzierung im allgemeinen nicht so weit vor- 
geschritten wie in den unter normalen Lichtbedingungen gewachsenen, 
Die Anlage der Wandverdickungen sowie die Ausbildung von Skleren- 
chym und Gefäßen ist im Dunkeln meist unterdrückt. Dafür kann aber 
der etiolierte Sproß eine Endodermis mit Casparyschem Streif auf- 
weisen, wie sie in der normalen Pflanze nur die Wurzel zeigt. Die Ver- 














mutung, daß ein Teil der lichtbedingten Veränderungen in der Gewebe: 
differenzierung ebenso wie die Wachstumshemmung durch Vermitt- S 
lung der Erregungsvorgänge entsteht, lag nahe, weil bekanntlich 
durch mechanische Reize oft die Ausbildung von Festigungsgewebe 
gefördert werden kann. Hier sei als Beispiel nur daran erinnert, daß sich 


manche Ranken infolge des Er- 
fassenseiner Stütze erheblich ver- 
dicken und verfestigen können. 


Wir haben bei Vicia Faba 
untersucht, ob die mechanischen 
Reize die Gewebedifferenzierung 
ähnlich beeinflussen wie Licht- 
reize. Es zeigten sich in den 
Internodien folgende Verhältnisse 
(Abb. 6). 

Die Epidermis ist bei den 
etiolierten und nicht mechanisch 
gereizten Pflanzen dünnwandig. 
Die im Tageslicht aufgewach- 
senen Pflanzen und die im Dun- 
keln unter dem Einfluß mecha- 
rischer Reize (mehrere Tage 
hindurch in Zeitabständen von 
1 Min. Erschütterungsreize) ent- 
wickelten zeigen übereinstim- 
mend stark verdickte Außen- 
und Innenwände, während die 
Radialwände dünn bleiben. Wie- 
derholte Berührungsreize und 
auch Einstiche wirken auf die 
Epidermis (wie auch auf die 
inneren Gewebe) ähnlich wie 
die Erschütterungsreize. 


Das Rindenparenchym ist bei den etiolierten nicht mechanisch 
gereizten Pflanzen besonders mächtig; seine Zellen sind ausnahmslos 
dünnwandig. Es sind zahlreiche relativ große Interzellularen vor- 
handen. Bei den im Tageslicht und den im Dunkeln unter dem Ein- 
fluß mechanischer Reizung aufgewachsenen Pflanzen ist die Mächtig- 
keit des Rindenparenchyms verringert. Die äußeren Schichten sind 
bei den mechanisch gereizten Pflanzen kollenchymatisch verdickt, 
bei den im Licht gewachsenen Pflanzen sind die Wände dieser Zellen 
(die dann Chlorophyll enthalten) nicht in dieser Weise verdickt. 


Weitere Untersuchungen über die formative Wirkung des Lichtes. 
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Abb. 6a—c. Vicia Faba. Querschnitt durch 
das zweite Internodium. a Im Dunkeln ohne 
mechanische Reizung gewachsen. b Im 
Tageslicht gewachsen. c Im Dunkel unter 
dem Einfluß mechanischer Reize gewachsen. 
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Eine Endodermis mit CASPARYschem Streif zeigt sich sowohl in den 
etiolierten nicht mechanisch gereizten, als auch in den etiolierten 
mechanisch gereizten Pflanzen. Die lichtbedingte Verhinderung der 
Ausbildung einer solchen Endodermis kann also mit der Auslösung 
von Erregungsvorgängen nichts zu tun haben. 

Im Zentralzylinder waren die Unterschiede zwischen etiolierten 
nicht mechanisch gereizten und den etiolierten mechanisch gereizten 
Pflanzen nicht sehr groß. 

Wir dürfen also wohl schließen, daß mehrere, aber durchaus nicht 
alle lichtbedingten Beeinflussungen der Gewebedifferenzierung durch 
Vermittlung lichtinduzierter Erregungsvorgiinge entstehen, die ebenso 
auch durch mechanische Reize verursacht werden kénnen. 

Gegen unsere SchluBfolgerung, daB die formative Wirkung des 
Lichtes teilweise auf der Auslésung von Erregungsvorgiingen im 
engeren Sinne beruht, läßt sich noch ein Bedenken geltend machen. 
Wir haben zwar gefunden, daß ein Lichtreiz ein relatives Refraktär- 
stadium, also ein Stadium verminderter Erregbarkeit bedingt, aber 
ein absolutes Refraktärstadium, wie es für solche Erregungsvorgänge 
charakteristisch ist, wurde nicht beobachtet. Dieser Einwand läßt 
sich aber leicht entkräften: auch sonst reagieren ganze Organe nur in 
Ausnahmefällen nach dem Alles- oder Nichtsgesetz, weil der Reiz nicht 
notwendig in allen Zellen zur Reaktion führt. Die Anzahl der rea- 
gierenden Zellen ist von der Reizstärke abhängig. Ein zweiter Reiz, 
der bald nach. dem ersten geboten wird, kann also, auch wenn die 
zuerst gereizten Zellen ganz unerregbar geworden sind, noch andere 
Zellen, die zunächst nicht reagiert haben, zur Reaktion veranlassen. 

Weiterhin kann noch eingewandt werden, daß zwar Lichtreize 
ebenso wie mechanische Reize Erregungsvorgänge mit Refraktär- 
stadien bedingen, diese Erregungsvorgänge aber nicht in beiden Fällen 
identisch seien. Gegen diesen Einwand sprechen die gefundenen Über- 
einstimmungen in den Endreaktionen; außerdem ist aus anderen 
Beobachtungen (vgl. BÜüNNING 1948) bekannt, daß Lichtreize bei den 
verschiedensten Pflanzen die gleichen Erregungsvorgänge auszulösen 
vermögen, die der mechanische Reiz bedingen kann. Ein wirklicher 
Beweis für die Identität der photisch und mechanisch ausgelösten 
Erregungsvorgänge könnte allerdings nur so geführt werden, wie er 
früher (BUNNING 1936) bei dem Nachweis der Gleichheit photisch und 
mechanisch bedingter Erregungsvorgänge an Gelenken von Phaseolus 
erbracht wurde: Es muß gezeigt werden, daß ein mechanischer Reiz 
nicht nur ein Refraktärstadium für einen zweiten mechanischen, son- 
dern auch für einen nachfolgenden Lichtreiz bedingt, und umgekehrt 
das durch einen Lichtreiz induzierte Refraktärstadium auch ein solches 
für einen nachfolgenden mechanischen Reiz ist. 
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Um diesen endgültigen Beweis zu führen, wurden bisher einige 
Versuche mit Phaseolus vulgaris ausgeführt, die unsere Annahme 
bestätigen. Jedoch soll auf diese Versuche erst später im Zusammen- 
hang mit der weiteren Analyse der Beeinflussung von Wachstum und 
Gewebsdifferenzierung durch Vermittlung von Erregungsvorgängen 
eingegangen werden. 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 

Auf das Längenwachstum der Hypokotyle von Sinapis alba wirkt 
intermittierendes Licht stärker wachstumshemmend (etiolements- 
verhindernd) als (bei gleicher Reizsumme) kontinuierliches; die Hem- 
mung wird weiterhin mit zunehmendem Zeitabstand zwischen den 
Teilreizen stärker. Hieraus kann geschlossen werden, daß jeder Teil- 
reiz ein Refraktärstadium von mehreren Minuten Dauer induziert, 
das erst abgeklungen sein muß, wenn ein zweiter Reiz voll wirksam 
werden soll. 

Die formative Wirkung des Lichtes auf das Blatt ist anderer Natur; 
das zeigen auch ältere Beobachtungen über die unterschiedliche Ab- 
hängigkeit von der Lichtqualität. 

Auch durch mechanische Reize wird das Längenwachstum der 
Hypokotyle von Sinapis um so mehr gehemmt, je größer der Zeit- 
abstand zwischen den Teilreizen der intermittierenden Reizung ist; 
auch hier machen sich also Refraktärstadien geltend. 

Diese Beobachtungen stützen die schon früher gezogene Schluß- 
folgerung, daß eine Komponente der formativen Wirkung des Lichtes 
in der Auslösung von Erregungsvorgängen im engeren Sinne besteht, 
wie sie ähnlich auch durch mechanische Reizung bedingt werden 
können. 

Die Beeinflussung der Gewebedifferenzierung in den Internodien 
von Vicia Faba durch mechanische Reize ist teilweise übereinstimmend 
mit der durch photische Reizung bedingten, so daß man für einen Teil 
dieser Beeinflussungen, namentlich für die Ausbildung von Wand- 
verdickungen, vermuten darf, daß sie bei beiden Reizarten gemeinsam 
durch die Vermittlung jener Erregungsvorgänge entsteht. 
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ZUR WISSENSCHAFTLICHEN UND PRAKTISCHEN 
KENNTNIS DER KAUTSCHUKPFLANZE 
TARAXACUM KOK SAGHYZ ROD. 


Von 
CHARLOTTE MORGENSTERN und FRIEDRICH TOBLER. 
Mit 10 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 10. Dezember 1947.) 


Die uns aus Rußland gebrachte, aber für ganz Mitteleuropa in 
Frage kommende Kautschukpflanze Taraxacum Kok Saghyz Rod. 
ist vielfach in den letzten Jahren landwirtschaftlich beachtet und 
mehr oder weniger untersucht worden. Doch sind eine Reihe von 
botanıschen, für die Nutzung nicht unbeachtlichen Punkten bisher 
nur mangelhaft bekannt oder auch aus zeitlichen Gründen nicht 
veröffentlicht worden, weshalb eine nähere Untersuchung nötig 
erschien. Ein Blick in die von Javorsky (1947) gebrachte Zusammen- 
stellung der Literatur über die Pflanze läßt diese Lücken deutlich 
erkennen. Immerhin kann hinsichtlich des bisher Bekannten auf 
diese Zusammenstellung verwiesen werden. 

Die Pflanze ist 1931 in Kasachstan (und zwar im Tjan-Schan-Gebirge bei 
2000—3000 m ü.M.) gefunden worden. Die ausgesprochen dem Kontinental- 
klima angehörende (und daher für den Anbau in der Sowjetunion und Mittel- 
europa geeignete!) Art hat unbehaarte, etwas fleischige Blätter mit ganzem, 
schwach oder tief eingeschnittenen Rande. Niemals besitzt dieser kleine Zähn- 
chen! Die Hüllblätter des Blütenstandes tragen als wichtiges Merkmal hörnchen- 
artige Anhängsel. Im übrigen ist die Art recht variabel. Zu beachten ist, daß 
es nicht nur morphologisch von einander abweichende Typen (Rassen) gibt, 
sondern daß sich auch stark wechselnde Gestalt der Blätter an derselben Rosette 
in verschiedenen Entwicklungsstufen zeigt, was innerhalb von 2—3 Monaten 
oft festgestellt wurde. Das gleiche gilt auch von der Wurzel, die zwar meist 
Pfahlwurzel von durchschnittlich 50 em Länge (aber auch bis 70 cm!) ist, indessen 
auch durch Büschel- oder Faserwurzeln ersetzt sein kann. Das Bliitenkérbchen 
ist meist etwas kleiner als bei unseren einheimischen Arten und Formen, dabei 
stets von hellerem Gelb der Zungenblüten (mehr Zitronenfarbe). 

er den Entwicklungsgang unterrichtet die bisherige, russische Literatur 
von der Keimung an leidlich, soweit es die äußeren Charaktere von Wurzeln 
und Blättern betrifft, nicht hinreichend berücksichtigt ist aber dabei die ana- 
tomische Entwicklung, deren Bedeutung für die Kautschukproduktion nicht 
übersehen werden darf. Auch die Kulturbedingungen sind durch manche An- 
gaben belegt, doch fehlt auch hier die vergleichende Betrachtung, die über die 
Bedeutung einzelner Faktoren aufzuklären vermag und auf diese Weise wichtige 
Aufschlüsse für die Anbaufragen gibt. Es fehlt auch nicht an unklaren und zum 
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Teil von uns hier richtiggestellten Angaben. Es soll gefunden worden sein, daß 
bei den reifen Pflanzen der größte Kautschukgehalt nicht im oberen Teile der 
Wurzel, sondern bei etwa 18—20 cm Tiefe vorliegt, ebenso daß eine Beziehung 
zwischen dem Gehalt einerseits und der Entwicklungsgeschwindigkeit und Blatt- 
gestalt andererseits besteht. Auch sollen nach den russischen Angaben die 
schwächeren Wurzeln meist höheren Kautschukgehalt besitzen als die stärkeren, 
die angeblich weniger Milchsaft führende Elemente haben. 

Trotz der großen Zahl kleiner russischer Mitteilungen (JAvoRrskY führt 
59 Nummern auf!) sind also noch manche Punkte zu klären oder richtigzustellen. 

Die Hauptfragen bei der Pflanze waren solche des Anbaues und 
der Ertragssteigerung an Kautschuk. Und gerade für diese beiden 
Punkte fehlt es an wesent- 
lichen botanischen Unter- 
lagen. Es wurden daher 
von uns seit einigen Jahren 
Kulturen im Dresdener 
Botanischen Garten unter- 
nommen und Beobachtun- 
gen angestellt, es wurdefer- 
ner geerntetes Material in 
verschiedenfacher Hinsicht 
genauestens untersucht. 

Das Milchröhrensystem 
als Träger des Kautschuk 
ist in mancher Beziehung Abb.1. Keimling 1 Tag alt. E Endodermis, pr. M. 
sicher den anderen Tarax- primäre aan ee ig Protoxylem. 
acumarten ähnlich. Doch 
ist dazu zu bemerken, daß die Erkennung der Milchröhrchen durchaus 
nicht einfach ist, weil sie immer im Zusammenhang mit den Siebröhren 
und ihren Begleitern auftreten. Die Primärwurzel der Pflanze im Keim- 
ling ist diarch. Sie besitzt eine verhältnismäßig umfangreiche Rinde, 
deren innerste Schicht als Endgdermis ausgebildet ist. Erst mit 
beginnender Keimung setzt die Bildung der Milchsaftgefäße ein 
(Abb. 1—3). Die ersten traten gleichzeitig mit den ersten Protoxylem- 
zellen auf. Im Schnitt durch den einen Tag alten Keimling sieht man 
im Zentralzylinder zwei Gruppen von Protoxylemzellen, die einander 
gegenüber liegen und an das Perikambium angrenzen. Zu beiden 
Seiten dieser Gefäßgruppen zwischen Perikambium und Phloem 
fallen zwei dunklere Stellen von Halbmondform auf. Diese setzen 
sich aus Zellen zusammen, aus denen die primären Milchsaftgefäße 
hervorgehen, die also dem Perikambium entstammen. Längsschnitte 
zeigen, daß schon während der Keimung die Trennungswände dieser 
Zellreihen resorbiert werden. Abzweigungen und Anastomosen ent- 
stehen durch Auswachsen von seitlichen Fortsätzen. Etwa nach 
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einer Woche ist die diarche Anordnung vollendet, und nach etwa 
3 Wochen nehmen die Gefäße im Zentrum der Wurzel eine Kreis- 
fläche ein. Mit fortschreitender Entwicklung kommen die primären 





Abb. 2. Keimling 5 Tage alt. pr. M. primäre Milchsaftzellen. Vergr. 130x. 





Abb. 3. Keimling 8 Tage alt. pr. M. primäre Milchsaftzellen. Vergr. 130x. 


Milchsaftgefäßgruppen weiter nach außen zu liegen (Abb. 4), rücken 
auseinander und degenerieren schließlich. Mit dem Auftreten des 
Kambiums setzt die Bildung sekundärer Milchsaftgefäße ein. Diese 
werden vom Kambium aus gebildet, das sie zusammen mit dem 
sekundären Phloem nach außen abscheidet. Die Abscheidung erfolgt 
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im Gegensatz zu den primären Milchsaftgefäßen konzentrisch in 
kleinen deutlich voneinander geschiedenen Gruppen. Jede Gruppe 
enthält Milchsaftgefäße und Siebröhren gleichzeitig. Die Milchsaftgefäße 
überwiegen aber an Zahl und Größe die Siebröhren und sind unter- 
einander mit Anastomosen verbunden. In einer Vegetationsperiode 
werden durchschnittlich 14—15 solcher Zonen in der sekundären 
Rinde ausgebildet; während sie in der Umgebung des Kambiums 
verhältnismäßig dicht an- 
einanderliegen, nehmen die 
Abstände zwischen ihnen 
nach außen rasch zu. Nur 
in den äußersten Zonen 
wird die Entfernung von- 
einander wieder etwas ge- 
ringer: die dazwischen lie- 
genden Parenchymgruppen 
sind nicht mehr vermeh- 
rungsfähig und die Milch- 
saftgefäße werden sozusa- 
gen gedehnt. 

An Hand dieser grund- 1 > 

= ae Abb. 4. Älteres Stadium einer jungen Wurzel. 
legenden Kenntnis der pr. M. primäre Milchsaftzellen. 
jungen Pflanze und ihrer 4 
Entwicklung ist hinzuweisen auf gewisse Zuchtziele der Pflanze. Auf 
dem Wege der Auslese wurden und werden natürlich solche Pflan- 
zen herausgegriffen, die sich durch besonderen Kautschukgehalt 
auszeichnen, für den ausschließlich die Wurzel von Kok Saghyz in 
Frage kommt. Diese Auslese und die Beziehungen der kautschuk- 
reichsten Wurzeln zu Blattform, Blütenentwicklung und Wuchs- 
verhältnissen, hatten wir uns nicht als Aufgabe gestellt, da diese 
bereits von anderer Seite in Angriff genommen worden war. Aller- 
dings ist die betreffende Stelle inzwischen nicht mehr vorhanden und 
hat keine Beobachtungen veröffentlicht. Unsere Aufgabe sollte viel- 
mehr die sein, den Einfluß von Bodenarten und Düngung auf die 
Ausbildung der Wurzel wie sie oben geschildert wurde und deren 
Kautschukgehalt zu prüfen. 

Im Botanischen Garten Dresden wurden zunächst Versuche mit 
verschiedenen Bodenarten unternommen und zwar Lehm-, Sand-, 
Laub- und Moorerde. Die Böden waren vorher nach der NEUBAUER- 
Methode untersucht und ergaben folgenden Gehalt. 














100g | K,0 mg| P.O, mg| pu-Zahl 100€ | K,O mg | P.O,mg | pu-Zahl 
Lauberde . | 47,5 | 24,4 6,2 | Sand...| 08 | 0,1 7,0 
hm . . . | 15,7 3,7 6,2 | Moorerde . | 27,8 | 18,9 | 5,2 
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In Gruben von 180cm Länge, 120cm Breite und 60cm Tiefe 
wurden die Böden aufgefüllt. Zwischen den Gruben blieb der Mutter- 
boden in 50 em Breite stehen. Die in Schalen ausgesäten Pflinzchen 
wurden Anfang Mai in Abständen von 30 cm in die Gruben gepflanzt. 
Bereits Anfang Juni unterschieden sie sich je nach der Bodenart 
deutlich. Die auf Moor- und Lauberde wachsenden Pflanzen hatten 
wesentlich kräftigere Rosetten entwickelt als die anderen. Sie schritten 
auch in der weiteren Entwicklung gleichmäßig fort, was bei den 
Pflanzen auf Sand und Lehm nur anfangs der Fall war. Die auf Sand 
blieben am weitesten zurück und erreichten niemals die Größe auch 
nur der Lehmpflanzen. Lauberde und Moorboden hatten ungefähr 
den gleichen Erfolg in der Gesamtentwicklung und vor allem der 
Dichtigkeit der Rosetten. Bei ihnen stehen die inneren Blätter der 
Rosette schräg empor, das Aussehen wird buschig, während bei den 
beiden anderen Gruppen die Blätter sich dem Boden dichter anlegen. 
Die Blütezeit erstreckte sich im ersten Jahr von Mitte Juni bis Ende 
September. Im zweiten Jahr begann sie einige Wochen früher, endete 
aber bereits im Juli. Die Blütenmenge war bei Moor- und Laubboden 
die größte und zwar bei Laubboden etwa 90, bei Moorboden 60, da- 
gegen bei Lehm nur 20 und bei Sand nur 6. Auf Lauberde trat übrigens 
auch nicht selten Verbänderung ein. 

Die Wurzeln wurden Ende September geerntet und zwar unter 
größter Vorsicht, um sie vollständig zu erfassen und nicht zu ver- 
letzen, was nicht immer garz leicht ist, da das Wurzelsystem unter 
Umständen ähnliche Ausdehnung und Verhalten zeigt wie bei unserem 
gewöhnlichen Löwenzahn. Wachstum der Wurzel und Form der ge 
samten Wurzelmenge war je nach der Bodenart wesentlich verschieden. 
Lehmboden ergab kurze und gedrungepe Wurzeln mit kräftiger Ent- 
wicklung von Nebenwurzeln. Die Wurzeln gingen bogig nach unten 
und waren starr und brüchig (allgemein brechen Kok Saghyz-Wurzeln 
infolge der schwachen Ausbildung mechanischer Elemente sehr leicht). 
Wurzeln aus Lauberde waren lang, kräftig und reich verzweigt, sie 
gingen bogig nach unten und der Seite, waren dabei glatt geschlängelt. 
Wurzeln von Moorboden ähneln denen von Lauberde, sind aber weniger 
glatt, doch ebenfalls dabei verzweigt und in der Haltung ähnlich. 
Solche von Sand sind lang, dünn und wenig verzweigt. Sie besitzen 
viele feine Wurzeln, besonders im oberen Drittel der Hauptwurzel. Sie 
gehen senkrecht nach unten und sind leicht biegsam. Im allgemeinen 
war eine deutliche Parallele zwischen der Entwicklung des Wurzel- 
systems und der oberirdischen Teile vorhanden. Um den Wurzel- 
ertrag zu berechnen, wurden die Rosetten unmittelbar über dem 
Wurzelhals abgeschnitten. Den besten Ertrag zeigten dann die 
Pflanzen von Lauberde, die von Moorboden waren etwa 16% geringer. 
Lehmboden und Sand stehen weit zurück. Auch dies erläutert Tabelle 1. 
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Tabelle 1. 
Frischgewicht in Gramm Länge in Zentimeter 
Race 
Wurzeln von lens ete] Höchst- | Mindest- |) menschnitte-| 5 het-| Mindest- 
je 10 Pflanzen | gewicht | gewicht |je 10 Pflanzen | maß maß 
Lauberde . . 63 155 12 56 75 42 
Moore de . . 53 103 35 58 71 49 
Lehmboden . 14 28 6 32 47 24 
Sandboden . 5 10 2 49 65 30 

















Bei den Wurzeln von Laub- und Moorboden kommt auch Viel- 
köpfigkeit häufig vor, es konnten 14 bzw. 11 Köpfe an einer Pflanze 
entstehen. Bei den beiden anderen Bodenarten ist die Zahl der Köpfe 
im Durchschnitt nur 4 oder 2. 











Aus diesen Wurzeln wurde nun Kautschukgehalt 
die Kautschukmenge bestimmt. Sie Kot Seah ye Worse’ 
ergibt nebenstehende Werte. in % 

Ubrigens wurdenauchausgleich- | perde . . 35 
artiger Kultur (Lauberde) stam- Moorerde . . 3,5 
mende Wurzeln, die sich in der Lehm.... 3,1 

Sand . . .. 2,2 


Wuchsform unterschieden, hinsicht- 
lich ihres Gehaltes an Kautschuk 
verglichen. Gleiche Gewichtsmengen dünnerer und dickerer Wurzeln 
ließen für die letzteren doch erheblich höheren Gehalt erkennen. 
Während kleinere und dünnere Wurzeln 2,65% aufweisen, besaßen 
dickere 3,83%. Dieses Ergebnis ist für die Ernte sowohl von ver- 
schiedenen Böden, wie auch von unterschiedlichen Typen (vgl. oben!) 
zu beachten und mahnt zur Vorsicht gegenüber gegenteiliger Angabe 
in der Literatur! 

Hierzu ist darauf aufmerksam zu machen, daß diese Werte wesent- 
lich geringer-erscheinen als einige früher von anderer Seite gegebenen, 
Kann (1941) spricht zum Beispiel davon, daß am Schluß der ersten 
Vegetationsperiode die Wurzeln der Versuchspflanzen in lufttrockenem 
Zustand 6—7% Kautschukgehalt besitzen sollen. Leider hat aber 
Kann keine Angaben über die Methode der Gewinnung des Kaut- 
schuks gemacht und hierauf dürften vermutlich die Unterschiede 
zurückzuführen sein. Die von uns angewandte Methode der Kaut- 
schukgewinnung dürfte so genau wie nur irgendmöglich sein und 
wird folgendermaßen charakterisiert: 

Die lufttrockenen Wurzeln werden mit einer Schere und an- 
schließend einem Wiegemesser pulverartig zerkleinert. (Zermahlen in 
einer Pulvermühle erwies sich als unzweckmäßig wegen Verklebung 
und Schwierigkeit der quantitativen Erfassung.) Das im Exsikkator 
aufbewahrte Pulver wird mit Benzol 8 Stunden im Soxhlet aus- 
gezogen (Einwaage 2—10 g Wurzel und 50 cm? Benzol je Gramm). 
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Nach Einengen des Extraktes, der neben Kautschuk noch Fett, 
Harz und Öl enthält, wird durch Zugabe der doppelten Menge 96 %igen 
Alkohols der Kautschuk ausgefällt und von den Beimengungen ab- 
getrennt. Um die bei der Alkoholfällung etwa noch mitgerissenen 
harzigen Bestandteile abzuscheiden, wird ‘der Kautschuk nochmals 
6 Stunden mit Azeton extrahiert. Er bildet dann eine weiß- oder 
gelbgraue Masse von gummiartiger Beschaffenheit, die sich allmählich 
dunkelbraun verfärbt. Das frisch gefällte Kautschukkliimpchen wird 
mit Filtrierpapier getrocknet und nach Verdunsten des restlichen 
Azetons im Exsikkator gewogen. Diese Methode dürfte für den Ver- 
gleich der verschiedenen Wurzeln vollständig ausreichen. 

Zur näheren Aufklärung der gefundenen Unterschiede im Kaut- 
schukgehalt war aber auch die anatomische Untersuchung des Wurzel- 
materials vergleichsweise noch erwünscht. Dabei ist frisches Material 
kaum verwendbar, da der beim Schneiden austretende Milchsaft stört 
und keine Einzelheiten erkennen läßt. Es wurden daher nur bei den 
Keimlingen Schnitte aus frischem Material berücksichtigt, für alle 
übrigen Stadien aber Alkoholmaterial verwendet. Allerdings bringt 
auch solches noch Schwierigkeiten insofern, als der geronnene Milch- 
saft zwar das Bild nicht mehr verschleiern kann, aber doch noch, 
auch nach längerer Fixierung, beim Schneiden zu Fäden ausgezogen 
wird und z. B. Anastomosen vortäuschen kann, oder einen Teil des 
Bildes verdeckt. Daher läßt sich die Größe der einzelnen Elemente 
nicht immer mit Sicherheit feststellen. Übrigens ist auch festzustellen, 
daß der Durchmesser der milchsaftführenden Zellen bei Ausbuchtungen 
oder Verzweigungen größer erscheint und außerdem auch sonst 
Schwankungen unterworfen sein dürfte. Eine Färbung wurde hierbei 
mit Sudan III, Osmiumsäure oder Alkanna vorgenommen. Das ge- 
samte Milchsaftsystem von den Wurzeln verschiedener Böden wurde 
im Gesamtverlauf vom Grunde bis zur Spitze auf Quer- und Längs- 
schnitten berücksichtigt, und zum Vergleich wurden entsprechende Zonen 
(Basis, Mitte, Spitze) herangezogen, nicht aber Wurzelstücke gleicher 
Dicke verglichen. Das ist wichtig zu betonen, weil z. B. ein Schnitt 
vom Grunde einer Sandbodenwurzel etwa dem zwischen Mitte und 
Spitze gelegenen einer Laubbodenwurzel entspricht. 

Als Allgemeinergebnis wird hier und im Gegensatz zu einer älteren 
Angabe festgestellt, daß dicke Wurzeln eine größere Anzahl von Milch- 
und Siebröhrenzonen besitzen als dünne. Die stärksten Wurzeln 
wachsen auf Laub- und Moorboden, die dünnsten auf Sand. Die 
Wurzelstärke vom Sand betrug kaum !/, derer von Lauberde. Der 
Mittelwert von Lehmbodenpflanzen liegt ungefähr in der Mitte 
zwischen dem von Laub- und Sandboden. Außer der Tatsache, daß 
sich Laub- und Moorboden auf die Dicke der Wurzel und damit die 














Anzahl der Milch- und Siebröhrenzonen günstig auswirken, lassen die 
Wurzeln verschiedener Böden auch Unterschiede hinsichtlich des Ab- 
standes der Zonen voneinander erkennen (Abb. 5—7). Die Tabelle 2 
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gibt die Mikrometerwerte (1 = 17 u) für die Mächtigkeit des Grund- 
gewebes, gemessen vom Holzkörper bis zum Rande der Wurzel wieder. 


Aus der Tabelle 2 geht hervor, daß die Abstände der Zonen bei den 


Sandbodenpflanzen enger sind als bei denen von Laub- und Moor- 
boden. Lehmbodenpflanzen stehen etwas hinter den letzteren. Auch 


die Zahl der Zonen ist aus der Tabelle 2 zu erkennen. Ebenso wie mit 
zunehmender Größe der Wur- 
zel steigt die Zahl der Milch- 
saftgefäße mit der Dicke an. 





Abb. 5. Teil eines Querschnittes durch 
Wurzel einer Pflanze von Lauberde, die Zonen 
der Milchsaftelemente zeigend. 





Querschnittes 
durch die Wurzel einer Pflanze von 
Sandboden, die Zonen der Milch- 


saftelemente zeigend. Vergr. 30x. 


Die Messungen zeigen aber, daß Wurzeln von Lauberde weniger 
Milchsaftgefäße auf der Flächeneinheit ausbilden als die von Sand- 
boden. Das bedeutet, daß dicke Wurzeln relativ weniger Milch- 


saftgefäße besitzen als dünne. 


Daß die Größe der Milchsaftgefäße 


je nach der Bodenart charakterisiert wäre, ließ sich weder an den 
Wurzeln der.einjährigen noch an solchen von zweijährigen fest- 
stellen, zumal die Milchröhren bei Wurzeln der gleichen Bodenart 


ebenfalls Schwankungen in der Dicke aufweisen können. 


Daß die 


Milchröhren der innersten (jüngsten) Zonen geringeren Durchmesser 
haben als die der nachfolgenden, ist selbstverständlich. So betra- 
gen die Werte für die Durchmesser der Milchröhren der 1.—4. Zone 





Wurzel von 


Entfernung zwischen 


5. u. 6. |6. u. 7. |7.u. 8, 


Holzkörp. | 1. u. 2. | 2. u. 3. | 3.u.4. | 
Zone | Zone 


u. 1.Zone | Zone 
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Lehmboden . . . 
Sandboden . . . 
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0,005—0,01 mm. Die Durchmesser der älteren Milchsaftgefäße liegen 
um 0,02 mm. 

Es wurden weiter Düngeversuche in Gefäßen durchgeführt. Diese 
sind zwar für die Beobachtung der natürlichen Wurzelentwicklung 
weniger geeignet, lassen aber 
doch in bezug auf Wurzel- 
gewicht und Kautschukgehalt 
einen Vergleich zu, da alle 
Pflanzen, abgesehen von der 
Düngung, unter gleichen äuße- 
ren Bedingungen standen. 
Der benutzte Boden besaß 
nach vorheriger Feststellung 
24,2mg K,0, 14,4 mg P.O; 
für 50g Boden; py = 5,3. 
Ein Einfluß der Düngegaben 
war offensichtlich. Sie wur- 
den hinzugefügt in folgendem 
Maße (berechnet je Hektar). 


20 kg K,O in Form von 50% igem 





Kalidüngesalz. 
80 kg P.O, in Form von Super- 
57% phosphat. 
Abb. 7. Wie Abb. 6. Mit größerer Deutlichkeit 60 kg N in Form von Leunalal- 
der unterschiedlichen Abstände in den verschie- salpeter. 
denen Zonen und der Anastomosen. p primäre, 
s sekundäre Milchsaftgefäßgruppen. Vergr. 50x Der Versuch wurde als 
Phosphorsteigerungsversuch 


ausgeführt, außerdem wurden im Vergleich zur Volldüngung eine Reihe 
von Kulturen ohne K-Düngesalz und eine Reihe ohne Leunasalpeter 
angelegt. Es ergaben sich da- 








|Frischgewicht| Kautschuk- nachfolgende Kombinationen : 

s | % ungedüngt, KN, KPN, KP,N, 

PN und KP. Das Ergebnis 

a = = a”. im Wurzelgewicht und Kaut- 
u |” 36 > 6 schukgehalt war das neben- 
KP,N ... . 13 2,4 stehende; es wurde auch 
= a 2 2 durch Wiederholung bestätigt 


(im 2. Jahre in Beeten). 

Beim Vergleich der Wurzelgewichte wird die starke Wirkung der 
Phosphorgabe deutlich. Bei den Pflanzen der Reihe KP,N scheint 
eine Depressionswirkung vorzuliegen, da der Boden von vornherein 
gut mit P,O, versehen war und infolgedessen eine ungünstige Ver- 
schiebung des Nährstoffverhältnisses eintrat. Nicht ganz so stark 
ist der Einfluß der K-Gabe und noch weniger der von N. Der Einfluß 
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der Düngung auf den Kautschukgehalt ist offenbar. Wenn er im Ver 
gleich mit den Beetversuchen etwas niedriger liegt, so kann das durch 
die verschiedenartige Erntezeit bedingt sein, vielleicht auch auf 
andere Umstände z. B. Bewässerung usw., zurückgehen (Abb. 8—10). 

Auch hier interessiert wiederum die Anatomie der Wurzel. In 
bezug auf den Abstand und die Anzahl der Zonen, Zahl und Weite 
der Milchröhren, waren keine wesentlichen Unterschiede erkennbar. 











ST 

À 
Abb. 8. Pflanze mit KP-Düngung im Abb. 9. Pflanze mit PN-Düngung im 
2. Jahre. Etwa 1/, natürlicher Größe. 2. Jahre. Etwa '/, natürlicher Größe, 


Daß verschiedene Bodenarten verschiedene Wurzelausbildung hervor- 
rufen, wurde bereits gezeigt. Die Wurzelmasse der Pflanzen von 
Laubboden betrug rund das 12fache derer von Sandboden und das 
41/,fache derer vom Lehmboden. Entsprechend verhielt sich auch der 
Kautschukertrag. Die Anatomie der Wurzeln von Sandboden zeigte 
geringeren Abstand der Zonen als bei den anderen Böden und relativ 
miehr Milchsaftgefäße auf der Flächeneinheit. Bei diesem Tatbestand 
war ein Wert von 2,1% für den Kautschukgehalt von Sandboden 
gegenüber 3,5% bei Lauberde eigentlich unerwartet. Aber der Ausfall 
der Düngeversuche gibt eine Erklärung hierfür. Hier wurden wesent- 
liche Unterschiede im Bau der Wurzeln nicht festgestellt. Aber die 
Wurzeln der ungedüngten Pflanzen zeigten trotz ihres verhältnismäßig 
hohen Gewichtes niedrigeren Kautschukgehalt als die der gedüngten, 
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Es muß also der Unterschied im Kautschukgehalt auf den Einfluß 
der Düngung selbst zurückgeführt werden. Die Düngegabe begünstigt 
die Synthese des Kautschuks. Und wenn der Kautschukgehalt vom 
Sandboden relativ niedrig war, so erklärt 
sich das eben mit seiner Nährstoffarmut. 

Für die Vermehrung der Pflanzen durch 
Samen wurden Keimversuche in Licht und 
Dunkel angestellt. Sie ergaben keine wesent- 
lichen Unterschiede. 

Auch die Einwirkung von verschieden- 
artigen Temperaturen auf die Keimung 
blieb ohne Einfluß. Sie erfolgt übrigens 
sehr rasch und schon sehr bald nach der 
Reife, weshalb die Vermehrung der Pflanze 
im allgemeinen als sehr reich und günstig 
angesehen werden muß. 

Eine größere Zahl von Versuchen bezog 
sich auf die Vermehrung durch Wurzelstücke 
(Regeneration). Da diese Vermehrungsweise 
praktisch eine größere Rolle spielen dürfte, 
waren Versuche in dieser Hinsicht notwen- 
dig. Sie wurden in verschiedenen Wurzel- 
j längen und bei verschiedener Tiefe vorge- 

nommen, teils in Töpfen, teils in Beeten. 
0 me oe Pün Die Stücke erwiesen sich bei einer Länge von 
Etwa */, natürlicher Größe. 1,5—2 cm am günstigsten für das Auswach- 
sen. Es kann also für eine Stecklingsver- 
mehrung in dieser Weise mit 2 cem-Stücken gut ausgekommen werden. 
Die Tiefe der Einsenkung scheint ziemlich gleichgültig zu sein, 1 oder 
2cm waren im allgemeinen das erfolgreichste. Ein Unterschied zwischen 
dünnen und dicken Wurzelstücken konnte nicht festgestellt werden, 
nur sehr dünne sind natürlich wenig geeignet (z. B. Seitenwurzeln). Die 
weitere Entwicklung — über 2 Monate hinaus — ließ im allgemeinen 
erkennen, daß etwas stärkere und längere Wurzelstücke Schwierig- 
keiten in der Entwicklung infolge von äußeren Bedingungen leichter 
überstanden als kleinere. Die alten Wurzelstücke, die als Steckling 
benutzt wurden, bleiben noch lange erkennbar. 
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ÜBER DIE GEOTROPISCHE ERREGUNG. 
Von 
Erwin BÜNNING und Dora GLATZLE. 


(Eingegangen am 4. September 1948.) 


Bei der Analyse des Geotropismus standen bisher 2 Problem- 
kreise im Vordergrund: Die primäre Wirkung der Schwerkraft und die 
Endreaktionen. Die Bearbeitung des erstgenannten Teilgebiets führte 
zur Aufstellung der Statolithentheorie und zur Analyse des geoelektri- 
schen Effektes. Durch die Beschäftigung mit dem zweitgenannten 
Problem wurde man zur Entdeckung der auf den antagonistischen 
Seiten unterschiedlichen Auxinkonzentrationen geführt. Mit den da- 
zwischen liegenden Gliedern der Reizkette hat man sich weniger be- 
faßt. Oft hat man sogar geglaubt, solche Zwischenglieder überhaupt 
nicht annehmen zu müssen; man rechnete nämlich damit, daß die von 
der Schwerkraft direkt induzierten Vorgänge, etwa der geo-elektrische 
Effekt, unmittelbare Ursache für das Endglied seien, indem z. B. jene 
Verschiedenheit der Auxinkonzentration als kataphoretisch bedingt 
aufgefaßt wurde. 

Eine so einfache Auffassung kann aber nicht richtig sein. Zum Bei- 
spiel zeigen die von mehreren älteren Autoren durchgeführten Versuche 
mit intermittierender Reizung, daß kompliziertere Vorgänge beteiligt 
sein müssen. Zuletzt hat GÜNTHER-MaAssrAs solche Versuche sehr sorg- 
fältig durchgeführt und dabei gefunden, daß eine intermittierende 
Reizung stärker wirkt als, bei gleicher Reizmenge, eine kontinuierliche. 
Die Diskussion der Ergebnisse in der Arbeit von GÜNTHER-MassIAs 
führt zu keinen befriedigenden Aufschlüssen. 

Uns schien nun eine neue Deutungsmöglichkeit besondere Beach- 
tung zu verdienen: Es könnte sein, daß der Schwerereiz ebenso wie 
z. B. der mechanische Reiz einen ‚„‚Erregungsvorgang‘ im engeren Sinne 
auslöst, also einen Vorgang, der dem Alles-oder-Nichts-Gesetz folgt 
und durch das Auftreten von absoluten und relativen Refraktärstadien 
gekennzeichnet ist. Die Umlagerung der Statolithenstärke oder der 
geoelektrische Effekt könnten mechanisch bzw. elektrisch derartige Er- 
regungsvorgänge auslösen (wozu solche Einflüsse nach den Unter- 
suchungen an anderen Objekten bekanntlich sehr gut befähigt sind). 
Daß nicht die ganze Pflanze nach dem Alles-oder-Nichts-Gesetz rea- 
giert, würde — wie in vielen ähnlichen Fällen — leicht: erklärbar 
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bleiben, weil die Abhängigkeit der Reaktionsstärke von der Reizstärke 
einfach durch die unterschiedliche Zahl erregter Zellen bedingt sein 
kann. Dann kann natürlich die ganze Pflanze auch kein absolutes, 
sondern nur ein relatives Refraktärstadium aufweisen. 

Der verstärkte Effekt intermittierender Reizung wäre also so zu 
verstehen, daB durch den ersten Teilreiz eine bestimmte Anzahl von 
Zellen in Erregung versetzt und diese Zellen dadurch zugleich absolut 
refraktär werden. Eine Fortsetzung der Reizung kann daher nur dann 
den größten Erfolg haben, wenn diesen zuerst erregten Zellen Gelegen- 
heit gegeben wird, ihr Refraktärstadium zu beenden und sich beim 
zweiten Teilreiz entweder mit vollen Erregungen oder, wenn nur das 
absolute aber noch nicht das relative Refraktärstadium beendet war, 
wenigstens mit verringerten Erregungen zu beteiligen. 

Zur Prüfung dieser Möglichkeit war folgende Versuchsanordnung 
angebracht. Es wird einmal kontinuierlich gereizt und bei anderen 
Serien intermittierend mit 2 Teilreizen bei gleicher Reizmenge, wobei 
der Zeitabstand zwischen diesen Teilreizen zu variieren war. Ist unsere 
Deutung richtig, so sollte man erwarten, daß die Reaktion-um so stärker 
wird, je größer der genannte Zeitabstand gewählt war. 

Versuche mit Wurzeln von Lepidium sativum. Nach sorgfältiger 
Aufzucht des Materials wurden die 0,8—1,2 cm langen Wurzeln durch 
Horizontallegen geotropisch gereizt und dann am Klinostaten (Längs- 
achse der Wurzeln parallel zur Klinostatenachse) rotiert. Bei konti- 
nuierlicher Reizung betrug die Reaktionszeit 25—30 Min. Selbst bei 
den Versuchen mit längeren Pausen (bis 20 Min.) zwischen den beiden 
Teilreizen ließen wir vom Beginn der ersten Reizung bis zur Beendi- 
gung des Rotierens, d.h. bis zur Ablesung des Krümmungserfolgs, 
nicht mehr als 40 Min. verstreichen. So konnten die im zweiten Teilreiz 
induzierten Krümmungsimpulse nicht mehr voll zur Entfaltung 
kommen und eine verstärkte Wirkung der intermittierenden Reizung 
war dann um so stärker zu bewerten. 

Die Präsentationszeit betrug etwa 5 Min. Diese Zeit wurde für die 
kontinuierliche Reizung gewählt. Bei der intermittierenden Reizung 
wurden 2 Teilreize von je 21/, Min. mit variiertem Abstand geboten. 
Die Ergebnisse sind in der Tabelle 1 zusammengefaßt. 


Die Ergebnisse entsprechen der Erwartung: Je größer (bis zu 6 Min.) 
der Reizabstand gewählt wurde, um so größer wird auch die Reaktion. 
Daß der Effekt bei zu langen Pausen wieder kleiner wird, ist nicht 
erstaunlich, weil die beim zweiten Teilreiz induzierten Krümmungs- 
impulse nicht mehr ganz zur Entfaltung kommen konnten. Die 
Reaktionszeit beträgt ja 25—30 Min. und diese standen von etwa 
10 Min. Pause an nicht mehr voll zur Verfügung, auch konnte der 
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Tabelle 1. Lepidiumwurzeln. 





Art der Reizung 


(kontinuierlich 5 Min. Prozent 
x = = Gesamtzahl Anzahl res Mittlerer 
bzw. Länge der Pausen der Wureslis | dee Verunchs |= krümmte Fehler 
zwischen 2 Teilreizen von Wurzeln 


je 2'/, Min. Dauer) 





kontinuierlich 1063 26 46,0 2,1 
1 Min. Pause 1126 26 52,8 1,7 
SPA Ps 997 24 62,8 1.9 
4 ,, je 1047 24 56,3 1,5 
| ae r 720 16 66,8 2,4 
BR; se ” 748 16 53,9 3,1 
a ss pe 723 16 51,6 3,9 
20 ,, PR 749 16 48,1 2,2 


vom ersten Reiz induzierte Krümmungsimpuls schon wieder teilweise 
abgeklungen sein. 

Versuche mit Koleoptilen von Avena sativa. Das Material wurde 
ebenfalls sorgfältig aufgezogen. Die Versuchsanordnung war im 
wesentlichen ebenso wie bei Lepidium. Als Zeitspanne zwischen dem 
ersten Teilreiz und der Beendigung des Rotierens erwiesen sich 80 bis 
90 Min. als vorteilhaft. Nur bei der Wahl von 60 Min. Pause zwischen 
den Teilreizen wurde diese Spanne auf 105 Min. ausgedehnt. Die Er- 
gebnisse sind in Tabelle 2 zusammengefaßt. 


Tabelle 2. Avenakoleoptilen. 








Art der Reizung Prozentuale a 7" Spitzenabweichung 
(kontinuierlich 5 Min. Gesamtzahl 
ins Teilreizen Koleopt ilen positiv negativ 
von je 2"/, Min. Dauer 2—3 | 1—2 | 0—1 oe | o—1 1—2 
kontinuierlich 95 — 16 32 50 2 _- 
5 Min. Pause 98 1 16 5 25 5 -- 
Bu, 88 1 18 50 | 29 1 | 
a ,, 101 — 15 54 28 3 — 
A ve: 121 — 17 63 17 3 _ 
vee ve 99 — 25 46 23 6 — 
BR’... 7” 87 — 9 39 40 12 — 








Auch hier ist der Effekt wieder ganz deutlich. Bis zu etwa 30 Min. 
Pause wird die Reaktion um so stärker, je größer die Pause ist. Die bei 
noch größeren Pausen deutlich werdende Verringerung des Effekts 
ist nicht erstaunlich und dürfte sich ebenso wie bei Lepidium erklären. 
Ebenso ist es nicht verwunderlich, daß das Maximum hier später als 
bei Lepidium erreicht wird; die größere Gesamtrotationszeit nimmt 
ja dem zweiten Teilreiz nicht so sehr die Möglichkeit zur Entfaltung 
seiner Wirkung wie bei Lepidium. 

Nach diesen Ergebnissen, die den Erwartungen vollständig ent- 
sprechen, darf man wohl vermuten, daß die gesuchten Zwischenglieder 


1 Als positiv wurde die im Sinne der erwarteten Krümmung aufgetretene 
Spitzenabweichung bezeichnet. 
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der Reizkette tatsächlich typische Erregungsvorgänge sind, wie sie vor allem 
als Erfolg mechanischer Reize bekannt geworden sind. Die gefundene 
Länge der Refraktärstadien (mehrere Minuten) spricht dafür, daß die Er- 
regungsvorgänge mit den durch andere Reize auslösbaren identisch sind. 

Zur Erläuterung sei hier daran erinnert, daß solche Erregungsvorgänge, die 
— abgesehen von der meist festzustellenden Gültigkeit des Alles-oder-Nichts- 
Gesetzes — durch das Auftreten absoluter und relativer Refraktärstadien und 
von Aktionsströmen gekennzeichnet sind, nach mechanischer und elektrischer 
Reizung ganz allgemein bei Pflanzen vorkommen (vgl. UmRATH). Die Dauer der 
Refraktärstadien beträgt meist einige (bis zu etwa 30) Minuten. Der Erregungs- 
vorgang besteht in reversiblen Änderungen in den Plasmagrenzschichten, die 
nicht nur an den Aktionsströmen, sondern auch an elektrischen Widerstands- 
änderungen und oft an Permeabilitätserhöhungen (Semipermeabilitätsverlust) 
deutlich werden. Diese Erregungsvorgänge sind mit den bei Tieren auftreten- 
den physiologisch nahe verwandt. Zu den pflanzlichen Bewegungen, an deren 
Zustandekommen solche Erregungsvorgänge hervorragend beteiligt sind, gehören 
in erster Linie die seismisch und thigmisch bedingten. Aber auch für viele licht- 
bedingte Bewegungen ist neuerdings die Beteiligung solcher Erregungsvorgänge 
nachgewiesen worden (vgl. BUNNING). Es ist bekannt, daß diese Erregungs- 
vorgänge sowohl zu Turgor- als auch zu Wachstumsbewegungen führen können. 

Die Frage, wie durch die Erregungsvorgänge schließlich die Ände- 
rungen der Auxinkonzentration und die Wachstumsbeeinflussungen 
resultieren, soll hier nicht weiter erörtert werden. Es handelt sich dabei 
ja, weil solche Erregungsvorgänge im engeren Sinne auch bei vielen 
anderen pflanzlichen Wachstumsbewegungen (etwa beim Thigmo- 
tropismus der Ranken, der Droseratentakeln oder der Dionaeablätter) 
beteiligt sind, um kein spezifisches Problem des Geotropismus. 

Mit diesen Beobachtungen ist nicht nur auf ein bisher vernach- 
lässigtes Glied der geotropischen Reizkette hingewiesen worden, son- 
dern es wird zugleich deutlich, (zumal wenn wir noch einmal an die 
große Bedeutung lichtinduzierter Erregungsvorgänge denken), daß 
die einzelnen pflanzlichen Reizerscheinungen doch nicht so isoliert 
nebeneinander stehen, wie es nach den bisherigen Darstellungen 
scheint. Die häufige Vermittlerrolle der Erregungsvorgänge im 
engeren Sinne (deren Identität bei verschiedenartigen Reizvorgängen 
allerdings noch genauer geprüft werden muß) bringt in die ganze 
pflanzliche Reizphysiologie ein bisher nicht gesehenes einheitliches 
Prinzip — und läßt zugleich eine größere innere Verwandtschaft mit 
den tierischen Reizvorgängen deutlich werden, bei denen allgemein 


solche Erregungsvorgänge vermittelnd wirken. 
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MEHRZELLIGES ARCHESPOR BEI BALSAMINACEEN. 
Von > 
Kurt STEFFEN. 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 14. Februar 1948.) 


Bei der Besprechung von mehrzelligem Archespor im Ovulum der 
Angiospermen wird gewöhnlich zwischen einem gesetzmäßigen und 
einem gelegentlichen, zufälligen Vorkommen unterschieden, ohne daß 
dabei Zahlen für die Häufigkeit des Vorkommens angegeben werden 
und so die Grenzziehung wissenschaftlich fundiert wird. Will man 
phylogenetische Betrachtungen anstellen und das mehrzellige Archespor 
im Sinne einer Re- oder Progression deuten, so wird man sich auf die 
Familien mit so häufigen Vorkommen wie die Casuarinaceae, Betulaceae, 
Fagaceae, Juglandaceae, Salicaceae, Hamamelidaceae, Calycanthaceae, 
 Lauraceae, Cruciferae, Cistaceae, Rosaceae, Papilionaceae, Oenothera- 
ceae, Malvaceae, Linaceae, Hippocastanaceae, Cornaceae, Umbelliferae, 
Rubiaceae, Compositae und Liliaceae der Gruppe der Polygonateae be- 
schränken. Die verschiedene Stellung der genannten Familien im 
System, das uneinheitliche Vorkommen innerhalb der Familien, wie 
z. B. bei den Cruciferae, Cistaceae und Compositae, und die Heteroge- 
nität des mehrzelligen Archespors erschweren eine einheitliche phylo- 
genetische Spekulation, wie auch SCHNARF (1929 und 1931, dort auch 
Zusammenstellung der bisherigen Funde; weiterhin MurBEck 1901 
und die Ergänzung seiner Literaturliste durch KOERNIOKE 1901) be- 
tont. Allgemein wird ‘das Vorkommen mehrzelligen Archespors viel- 
leicht mit Ausnahme des bei den Compositae, Umbelliferae, Rubiaceae 
und Cruciferae (vgl. SCHNARF 1929, 93ff.) als primitives Merkmal an- 
gesehen (vgl. z. B. ZIMMERMANN 1930, 335). 

Wie steht es aber mit dem gelegentlichen Vorkommen von mehrzelli- 
gem Archespor ? Die weite Verbreitung scheint von vornherein phyloge- 
netische Schlüsse auszuschalten. ‚Vielleicht hängt es nur von der Geduld 
des Autors und der Größe des untersuchten Materials ab, ob ein Autor bei 
der Untersuchung einer Pflanze mit einzelligem Archespor auch einmal 
ein Ovulum mit 2 Embryosackmutterzellen findet‘‘ (SOHNARF 1929, 93). 

Für das weitverbreitete Vorkommen gelegentlich mehrzelligen Arche- 
spors findet man im allgemeinen zwei Erklärungen : eine phylogenetische, 
die es als Atavismus deutet, und eine physiologische, die es als tro- 
phisch bedingt ansieht. 
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Entwicklungsgeschichtlich ist das mehrzellige Archespor keines- 
wegs einheitlich; es ist also nicht angängig, es „als morphologischen 
Begriff zu behandeln‘, wie SCHNARF (1931, 8) sagt, und ohne ent- 
wicklungsgeschichtliche Analyse phylogenetische Betrachtungen anzu- 
stellen. So nehmen sicherlich die Malvaceae (STENAR 1925) eine Sonder- 
stellung innerhalb der angeführten Familien ein, da die Deckzellen sich 
zum Teil als potentielle Archesporzellen erweisen. 

Es lassen sich zwei Entwicklungstypen unterscheiden, wobei das 
mehrzellige Archespor seinen Ursprung von einem mehrzelligen sub- 
epidermalen Komplex nimmt oder aus einer subepidermalen Zelle her- 
vorgeht. Ein sekundäres Einteilungsprinzip ergibt sich aus der ver- 
schiedenen Teilungsfrequenz dieser Zellen. Bei einer vergleichenden 
Beurteilung der Funde in der Literatur macht sich eine gewisse Unklar- 
heit in der Nomenklatur und eine Vernachlässigung der ersten Ent- 
wicklungsstadien unangenehm bemerkbar. Hinsichtlich der Nomen- 
klatur folge ich SoHNARF (1929, 67), der als Archespor die Zelle oder 
den Zellkomplex versteht, die in ihrer Differenzierung unmittelbar die 
Sporenbildung einleiten, wobei als Sonderfall die Abgabe von Deckzellen 
unterzuordnen ist, wodurch die primäre Archesporzelle ineine sekundäre, 
die Embryosackmutterzelle, übergeht (vgl. auch STRASBURGERs [1910, 
267] und DAHLGRENS [1928, 354] Erörterung der Nomenklaturfrage). 

Das Fehlen genauer entwicklungsgeschichtlicher und zahlenmäßiger 
Angaben veranlassen mich, an Hand eines umfangreichen Beobachtungs- 
materials an Balsamineen aus den Jahren 1939—1948 einige Gesichts- 
punkte über die Bildungsweise kritisch zu betrachten. 

Zunächst der embryologische Tatbestand für Impatiens: Ovulum 
tenuinucellat, bitegmisch. Im Normalfall 1 Archesporzelle, die ohne 
Abgabe von Deckzellen zur Embryosackmutterzelle wird (synder- 
maler Nucellus nach DAHLGREN 1928). (Die Angabe Raırtts [1916], 
wonach bei Impatiens pallida eine Deckzelle abgegeben wird, ist 
erneut zu prüfen.) Embryosackentwicklung aus der chalazalen 
Makrospore nach dem Normaltyp (die Angabe von OTTLEY [1918], wo- 
nach sich Impatiens Sultani bisporisch nach dem Allium- (= Scilla-) 
Typ entwickelt, halte ich mit SCHÜRHOFF [1931, 328] und MARESHWARI 
[1937, 367] für unsicher). Fluktuierende Auslese in der Makrosporen- 
tetrade wurde nie beobachtet. 

Von den genannten Merkmalen sind die tenuinucellate Samenanlage 
und der deckzellose Übergang des Archespors in die Embryosack- 
mutterzelle abgeleitete Merkmale. 

Über mehrzelliges Archespor finden sich zwei Angaben in der Li- 
teratur: Impatiens Balsamina (Lonao 1910, 67) einige Male 2 und ein- 
mal 3 Archesporzellen und Impatiens glanduligera (DAHLGREN 1934, 
109) nicht allzu selten 2, einmal sogar 3 Archesporzellen. Uber die 
Bildungsweise wird hier nichts ausgesagt. 
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Bei den von mir untersuchten Arten ergaben sich folgende Frequenz- 
zahlen für doppeltes Archespor (dreifaches Archespor wurde nicht be- 
obachtet). 

















Tabelle 1. 
Zahl der untersuchten Häufigkeit des 
Art Ovula aller doppelten Archespors 
Entwicklungsstadien in % 
Impatiens glanduligera a 6000 1 

sé Mathildae ..... 405 0,5 
parvifiora . . . . . 450 - 
Noli tangere . . . . 300 u 
is là 150 “= 
Balsamina..... | 300 — 


Die vorstehende Tabelle zeigt, daß das Auffinden von gelegentlich 
vorkommendem- doppeltem Archespor von genügend: intensivem Stu- 
dium abhängig ist (vgl. Loncos und meine Angabe über Impatiens 
Balsamina), wie SCHNARF (1931) sagt, daß aber innerhalb einer Gattung 
die Häufigkeit des mehrzelligen Archespors wechseln kann (vgl. Impa- 
tiens glanduligera, I. Mathildae und I. parviflora). Auf den ersten Blick 
scheint ein Vorkommen von maximal 1 % eines doppelten Archespors recht 
belanglos zu sein. Wir sind aber gerade bei entwicklungsphysiologischen 
Betrachtungen, solange uns das Objekt nicht dem Experiment zugängig 
ist, auf gelegentliche Abweichungen von der Norm angewiesen (vgl. z. B. 
STEFFEN 1946). Das Problem bekommt ein anderes Gesicht, wenn man 
die Häufigkeit des doppelten Archespors in Beziehung zum Entwick- 
lungszustand des Ovulums und zur Frequenz im selben Fruchtknoten 
setzt, wobei man dann auch Außeneinflüsse weitgehend ausschaltet. 

Ich lasse hier nur die Protokolle für die beigegebenen Zeichnungen 
folgen: 

















Tabelle 2. 
4 TT : Impatiens glanduligera : = 
| Häufigkeit d 
Abb. Cs Gesamt, | Doppel- 3 yung’ UE don; = m Ar 
t . 
os let sopositn |atuinahen Roses 
| | rchespors | bezogen in % 
l 1940 15 | 3 | u. ben. | junges Archespor 20 
‘ 1939 15 | 3 2o.,lu.| EMZinProphase | 20 
3 | 1945 15 | 1 | u |ES2k |7ES 2k 6,7 
| | |2ES 4k | 
1ES 6-k | 
| 2ES 8-k | 
| | Zabort 
4 1939 15 1 | o. | ES zellig diffe- 6,7 
| renziert | 








EMZ = Embryosackmutterzelle, ES = Embryosack, o.= oben, u. = unten, 
ben. = benachbart. 
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Es ergibt sich bereits hieraus, daß beim Vorkommen doppelten 
Archespors im Fruchtknoten dieses in mehreren Ovula gleichzeitig vor- 
kommt (6,7 bis maximal 33,3% aller Ovula desselben Fruchtknotens) 
und daß die Häufigkeit mit dem Entwicklungsgrad abnimmt. 


Abb. 1. Impatiens glandu- 
ligera. Medianschnitt durch 
den Fruchtknoten. Mittel- 
strang mit den Ovuluman- 
lagen zur Hälfte gezeichnet; 
am Mittelstrang die jun- 
gen Ovulumanlagen mit den 
Archesporzellen (Nawashin- 
Eisenhämatoxylin, 
vergr. 400 x). 





Auf den ersten Blick möchte man meinen, 
daß es sich bei den Fruchtknoten mit so 
hohem Vorkommen von doppeltem Archespor 
um biologische Rassen handeln könne. Da- 
gegen spricht jedoch, daß in einem Material 
desselben Standortes bzw. derselben Pflanze 
nur wenige Fruchtknoten dies Verhalten zeig- 
ten. Außerdem wurde Material von 5 ver- 
schiedenen Standorten gesammelt und aus 
verschiedenen Herkünften aufgezogen, bei 
dem kein höherer Prozentsatz doppelten 
Archespors beobachtet wurde. 

Verfolgen wir kurz die Entwicklung des 
Archespors und betrachten die Häufigkeit 
der einzelnen Stadien auf den jeweiligen Ent- 
wicklungsstand bezogen. 

Die Abb. 1 zeigt, daß eine subepidermale 
Zelle schon sehr frühzeitig zur Archesporzelle 
wird. (Eine Unterscheidung zwischen pri- 
märer und sekundärer Archesporzelle ist bei 
Impatiens nicht nötig, da keine Deckzellen 
abgegeben werden.) Hierbei soll bemerkt wer- 
den, daß die morphologisch sichtbar wer 
dende Differenzierung keineswegs den Zeit- 
punkt der physiologischen Einwirkung auf 
diese Zelle anzuzeigen braucht (vgl. Soukses 
1936). In der Abb. 1 sind die 3 Ovula eines 
Faches dargestellt, von denen das untere, 
am geringsten entwickelte ein doppeltes 
Archespor zeigt. 

Die Abb. 2 bringt das doppelte Archespor 
in dem Entwicklungszustand, in dem es meist 
abgebildet wird: im Prophasestadium der 


Meiosis. Beide Stadien sind auf die gleichen Entwicklungszustände 
bezogen mit 3,3% -verhältnismäBig häufig. Danterens (1934, 109) 
Bemerkung, wonach das doppelte Archespor ‚nicht allzu selten‘ sei, 
wird sich wahrscheinlich auf dies Stadium beziehen. 

Die Ausbildung des doppelten Archespors, wie es bei /mpatiens 
glanduligera vorliegt, entspricht dem Archesportyp 6 nach ScHNARF. 
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Das doppelte Archespor geht immer aus zwei benachbarten, aber ge- 
trennten subepidermalen Zellen hervor, wie die Abb. 1 zeigt. Eine 
Aufteilung des bereits differenzierten einzelligen Archespors zu einem 
zweizelligen Komplex wurde nicht beobachtet. Die Archesporzellen 
lagen stetsnebeneinander. Diezweite Möglichkeit doppelter Embryosack- 
bildung, ausden Dyaden oder 2Makro- 

sporen, scheint nicht verwirklicht. _ 1 1// 


Die Abb. 3 zeigt einen Zustand, nègre: 2 
der mit 1,3% wesentlich weniger oft > FERN 
SAR 


IT 
zu treffen ist. Oberhalbder2-kernigen 7 ee. IS 
Embryosäcke liegen die abortierten _7 KIN 
D AY <> 


Makrosporen. Bis zu diesem Stadium hg AN 
läuft die Entwicklung in den bei- Bu | sae 
den Archesporzellen synchron. Jedoch 17 

zeigt sich bereits, wie die kurze Auf- FIR 7 {, 7 N 

stellung der Tabelle 2 beweist, ein IF 17 LA + ns 
verschiedener Entwicklungsstand in ~ LA J 
denanderenOvula.Daraus ist zuschlie- 
Ben, daß die beiden Embryosäcke in 
ihrer Entwicklung voneinander weit- 
gehend unabhängig sind. DAHLGRENS 
(1934) Abb. 5, worin ein 4- und ein 
8-kerniger Embryosack im selben Ovu- 
lum dargestellt ist, mag als weiterer 





Abb. 2. 


Impatiens glanduligera. Ovu- 





Beweis dafür dienen. Auch ich habe 
solche Stadien beobachtet. Hinweisen 
möchte ich an dieser Stelle noch auf 
die hiermit übereinstimmende Beob- 


lum mit doppeltem Archespor zur Zeit 
der Integumentdifferenzierung und der 
anatropen Krümmung des Ovulume 
(Carnoy-Eisenhämatoxylin, 
vergr. 400 x). 





achtung von RUDLOFF und SCHMIDT 
(1933, 160), wonach die Sporogenese weit weniger als die Embryosack- 
entwicklung durch Außenfaktoren beeinflußbar ist. 


An DAHLGRENs Abb. 5 schließen sich meine Abb. 4a und b an, so 
den Entwicklungsgang vervollständigend. Zwei normal entwickelte 
Embryosäcke im selben Ovulum sind verhältnismäßig selten in der 
Literatur beschrieben (Literatur bei JACOBSSON-STIASNY 1916) und auch 
mit 0,12% bei Impatiens glanduligera sehr selten. Abb. 4a zeigt den 
vollständigen Satz des einen Embryosackes mit 2 Synergiden, 1 Ei- 
zelle und den beiden noch unverschmolzenen Polkernen; vom nächsten 
Embryosack sind 1 Synergide und der aus den beiden Polkernen ver- 
schmolzene sekundäre Embryosackkern sichtbar. Der zweite Embryo- 
sack ergänzt sich durch die Abb. 4b zum vollständigen Satz. Die 
Abb. 4b liegt als Schnitt unter 4a. 
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Von embryologischem Interesse und daher erwähnenswert sind die 
sehr späte Ausbildung der zentralen Embryosackvakuole (vgl. auch 
DAHLGRENs [1934] Abb. 5 und 6) und die Tatsache, daß die sonst sehr 
lange erhalten bleibende Makrosporenwand, wie die Abb. 4a und b 
beweisen, bei doppeltem Archespor aufgelöst werden kann, so daß die 
entwickelten Eiapparate nunmehr in einem Embryosack liegen. 





Abb. 3. Abb. 4a. Abb. 4b. 


Abb. 3. Impatiens glanduligera. Aus doppeltem Archespor hervorgegangene zweikernige 
Embryosäcke (Nawashin-Eisenhämatoxylin, vergr. 400 x). 
Abb. 4au.b. Jmpati glanduligera. Medianschnitt durch den oberen Teil des Ovulums 
mit 2 vollständig entwickelten Embryosäcken (Nawashin-Eisenhämatoxylin, vergr. 
400 x). a 3 Synergiden, 1 Eizelle, 2 unverschmolzene Polkerne des 1. Embryosackes, 
darunter der sekundäre Embryosackkern des 2. Embryosackes; b Nachbarschnitt 
mit 1 Synergide und 1 Eizelle des 2. Embryosackes. 





Betrachten wir nun den sich so ergebenden Tatbestand in Bezug 
auf die Lage und Ernährungsbedingungen des Archespors: 

Das Archespor wird zu einer Zeit differenziert, wo eine räumliche 
Behinderung durch die sich entwickelnden Integumente noch nicht ge- 
geben ist. Die Abb. 1 erweckt den Anschein, als sei die Differenzierung 
ein- oder zweizelligen Archespors allein davon abhängig, wieviel sub- 
epidermale Zellen sich am Scheitel des Ovulums befinden. Das Vor- 
kommen mehrzelligen Archespors ist aber viel seltener als das Vor- 
kommen zweier Zellen am Scheitel des Ovulums. Dagegen sprechen 
auch Abbildungen der Literatur, wo die Archesporzelle keineswegs die 
Mitte des Ovulums einnimmt, z. B. Curarucıs (1925) Abb. 2 und 158. 
Außerdem habe ich auch Fälle gefunden, wo nicht benachbarte, sondern 
durch eine Zellage getrennte Zellen zu Archesporzellen wurden. Auch 
in diesem Fall wurden nur die normalen Integumente des Ovulums 
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ausgebildet, so daß die getrennten Embryosackmutterzellen in einem 
geschlossenen Raum verblieben.. Diese Beobachtung scheint mir eine 
erklärende Mittelstellung einzunehmen zu den Fällen, wo zwei oder 
mehr mit eigenen Integumenten versehene Ovula auf einer Plazenta 
sitzen, wie sie z. B. von KOERNIOKE (1901) für Podophyllum peltatum 
und von Lroyp für Haustonia (nach einer Mitteilung LLoyps an 
KoERNICKE) beschrieben wurden. 

Stellen wir uns den Differenzierungsimpuls stofflich vor, so müßte 
seine Wirkung also sehr eng umgrenzt sein. Als Hinweis auf diese 
so ganz ungeklärte Frage möchte ich hinzufügen, daß fast immer das 
zweizellige Archespor in gleicher Höhe in benachbarten Ovula aus- 
gebildet wird. Zur Zeit des sichtbar werdenden Differenzierungs- 
impulses ist der Mittelstrang ein sehr massives Gebilde ohne jede aus- 
gebildete Leitungsbahn und die Septen sind verhältnismäßig stärker 
ausgebildet als im erwachsenen Fruchtknoten. Dieser Befund könnte 
so gedeutet werden, daß ein stofflicher Reiz von einem weiter ent- 
fernten Bildungszentrum ausginge und so die Ovula gleicher Höhe in 
gleicher Intensität erreichte. 

TaHaRas Chrysanthemum-Studien (1915 und 1921), in denen er 
feststellt, daß vor allem bei kultivierten Formen mehrzelliges Archespor 
vorkommt, weisen auf die Möglichkeit einer Beeinflussung durch gün- 
stige Ernährungsverhältnisse hin. 

JACOBSSON-STIASNY (1916, 653) sieht die trophischen Einflüsse in 
größerem Zusammenhange. Bei der Besprechung der Kompositen 
scheint ihr die Vermehrung des Archespors, die Entwicklungsfähigkeit 
mehrerer Makrosporen und auch die Entstehung aposporischer Embryo- 
säcke durch Steigerung der Nahrungszufuhr bedingt. Je nach dem 
Zeitpunkt der Ernährungsverbesserung wird die Bildung mehrzelligen 
Archespors, die Entwicklung mehrerer Makrosporen oder die Entwick- 
lung einer Nucelluszelle zum Embryosack gefördert. Da bei den Bal- 
samineen keine Begünstigung der Dyaden bzw. der Makrosporen und 
keine aposporischen Embryosäcke beobachtet wurden, bleibt nur die 
kritische Betrachtung der Archesporbildung übrig. 

Wie die Abb. 1 beweist, haben durchaus nicht die am besten ent- 
wickelten Ovula ein doppeltes Archespor. Auch hier muß ich betonen, 
daß bei solchen Betrachtungen stets auf den Entwicklungszustand 
Rücksicht genommen werden muß, denn mit dem Wachstum des 
Fruchtknotens beginnt auch die Ausbildung der Leitungsbahnen und 
damit eine Änderung des Ernährungszustandes. Die Tatsache, daß 
die oberen Ovula bevorzugt doppeltes Archespor zeigen und auch dessen 
Entwicklung fördern (die Abb. 2 und 4a und b sind Schnittbilder der 
oberen Ovula), läßt sich in keinem Fall durch bessere Ernährung er- 
klären, da zur Zeit der Ausbildung die Zufuhr der Nährstoffe allein 
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von unten her durch den Mittelstrang erfolgt, und auch später die Ver- 
sorgung der unteren Ovula besser ist, was leicht aus den dort auftre- 
tenden hypertrophierten Kernen zu ersehen ist. Nur die Ausbildung 
der Ovula beginnt zunächst in der Spitze des Fruchtknotens, so daß 
diese Ovula, wie die Abb. 1 zeigt, gewöhnlich etwas in der Entwicklung 
voranlaufen. 

Daß bei doppeltem Archespor die Tendenz besteht, nur eine Anlage 
zur Entwicklung zu bringen, kann mit mangelnder Ernährung, einer kor- 
relativen Beeinflussung der Embryosäcke durcheinander und größerer 
Empfindlichkeit der Embryosackentwicklung Außeneinflüssen gegen- 
über (RUDLOFF und Scumipt 1933) erklärt werden. Diese Tatsache 
findet ihren Ausdruck in der immer weiter abnehmenden Häufigkeit 
einer Doppelentwicklung. Vollständigen Abort beider Embryosack- 
anlagen konnte ich jedoch nie beobachten. 

Die Tabelle 3 veranschaulicht diese Verhältnisse. Zum Vergleich 
sind die bei RUDLOFF und Scumipt (1933, Tabelle 19) für Oenothera 
muricata gegebenen Werte herangezogen und auf Prozentzahlen um- 
gerechnet worden. 


























Tabelle 3. 
Impatiens glanduligera | cea yn 
Anzahl der Ovula mit ete ‘ 
Häufigkeit: des doppel- 
beobachteten | doppeltem | Yen Archespors in % 
Archesporzellen 1260 42 3,3 12,6 
(Ruhekern und Prophase) . 
Tetrade — 4-k. 1140 15 1,3 
Embryosack ? | 10.9 
Normal entwickelter, zellig 3600 3 * 0,12 | | 
differenzierter Embryosack | 
Insgesamt 6000 | 60 1 11,8 


Hieraus ist zu schließen, daß auch zur Zeit der Embryosackent- 
wicklung bei Impatiens glanduligera keine die Entwicklung doppelten 
Archespors fördernden Ernährungsverhältnisse herrschten, während bei 
Oenothera muricata mit ihrer weit höheren Prozentzahl mehrzelligen 
Archespors diese Anlagen, wenn auch in geringer Anzahl, zur Ent- 
wicklung gelangten. Weitere statistische Angaben aus der Literatur, 
die sofort oder nach Umrechnung zum Vergleich herangezogen werden 
könnten, sind mir nicht bekannt. 

Lioyps (1902, 63) Annahme, wonach zwar die Archesporzellen po- 
tentiell gleich sind, aber bei Nichtentwicklung der überzähligen Ar- 
chesporzellen diesen eine Ernährungsfunktion zugunsten des einen 
sich entwickelnden Embryosackes zukommt, muß ich nach meiner 
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Kenntnis der Literatur und meinen eigenen Beobachtungen ablehnen. 
Es ist kein Wunder, wenn LLoYD bei dieser Auffassung zu der Meinung 
kommt, daß mehrzelliges Archespor überhaupt keine phylogenetische, 
wohl aber eine physiologische Bedeutung habe. 

Was nun die von CHIARUGI (1925, 268) vertretene Ansicht betrifft, 
wonach der Sinn der mehrfachen Archesporbildung in einer Summie- 
rung der von diesen Zellen ausgehenden Enzymwirkung auf den Nu- 
cellus bestehen soll, so muß ich nach meinen Befunden bei Balsaminaceen 
eine solche verstärkte Enzymwirkung verneinen. Die Wachstums- 
intensität der Embryosäcke bei doppeltem Archespor ist nicht größer 
als bei normalem, eine stärker auflösende Wirkung auf den Nucellus 
konnte ebenfalls nicht festgestellt werden. 

Zum Schluß bliebe noch die phylogenetische Erörterung des Pro- 
blems: Mit DAHLGREN (1928) und ScanaRF (1929, dort ausführliche 
Erörterung der Befunde bei den Compositae, Umbelliferae und Cruci- 
ferae) möchte ich in dem mehrzelligen Archespor, das ohne sekundäre 
Vermehrung des Zellkomplexes und ohne Abgabe von Deckzellen 
(Archesportyp 6) in die Embryosackmutterzellen übergeht, ein pro- 
gressives Merkmal sehen. Daß es bei dem hier besprochenen gelegent- 
lichen doppelten Archespor nicht zu einer sinnvollen Progression 
kommt, indem ja beide Anlagen nur selten gleichzeitig zur Entwicklung 
kommen, läßt sich vielleicht auf mangelnde Ernährung zurückführen 
und ist eine auch sonst häufig beobachtete Tatsache. Bemerken 
möchte ich allerdings, daß auch bei vollständig entwickelten doppelten 
Embryosäcken keine Befruchtung der beiden gefunden wurde. 

Ich möchte in dem gelegentlich vorkommenden mehrzelligen Arche- 
spor die Tendenz sehen, den hochentwickelten Archesportyp 5 zum 
Typ 6 zu vervollkommnen. Diese Tendenz wird in den einzelnen Fa- 
milien verschieden weit realisiert. So besteht also ein fließender Über- 
gang von gelegentlichem zu häufigem und gesetzmäßigem mehrzelligem 
Archespor. 


Zusammenfassung. 


Die statistische Auswertung eines umfangreichen Untersuchungs 
materials von 6 Impatiens-Arten ergab: 

1. Doppeltes Archespor kommt bei Impatiens glanduligera in 1%, 
bei Impatiens Mathildae in 0,5% (auf alle Entwicklungsstadien be 
zogen) vor. 

2. Die Häufigkeit doppelten Archespors im selben Fruchtknoten 
liegt mit 6,7—33,3% weit über dem durchschnittlichen Vorkommen. 

3. Die Häufigkeit einer Doppelentwicklung nimmt mit dem Ent- 
wicklungszustand von 3,3% (Archespor in Ruhe und Prophase) über 
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1,3% (Tetrade > 4-k. ES) bis 0,12% (normaler, zellig differenzierter 
ES) ab. 

Die entwicklungsgeschichtliche Analyse zeigte, daß die beiden Arche- 
sporzellen aus zwei meist benachbarten, subepidermalen Zellen nach 
dem Archesportyp 6 (SCHNARF) entstehen. Die trennende Makrosporen- 
wand wird zwischen beiden Anlagen aufgelöst. Die Ovula mit doppeltem 
Archespor entstehen fast immer in benachbarten Fächern auf gleicher 
Höhe, wobei die oberen Ovula bevorzugt sind. 

Die sichtbar werdende Differenzierung liegt vor der Ausbildung der 
Integumente, eine räumliche Behinderung der Archesporbildung ist 
also nicht gegeben. Eine Beziehung zwischen Zahl der Zellen am Ovu- 
lumscheitel und Zahl der Archesporzellen besteht nicht. 


Günstige Ernährungsbedingungen als Ursache für mehrzellige Arche- 
sporbildung müssen vereint werden. Weder bei der Differenzierung 
noch bei der Entwicklung des Archespors sind die Ovula mit doppeltem 
Archespor bevorzugt. Die Befunde von RupLorr und SCHMIDT, wo- 
nach die Sporogenese weit weniger beeinflußbar ist als die Embryosack- 
entwicklung, werden bestätigt. 

Die Entwicklung des doppelten Archespo:s spricht gegen eine sum- 
mierte Enzymwirkung der Archesporzellen auf den Nucellus und gegen 
eine Ernährungsfunktion überzähliger, sich nicht entwickelnder Arche- 
sporzellen. 

So abgeleitete Merkmale wie tenuinucellates Ovolum und synder- 
maler Nucellus lassen es berechtigt erscheinen, das gelegentliche Vor- 
kommen mehrzelligen Archespors als Fortentwicklung des Arche- 
sportyps 5 zum Typ 6 und somit als Progression zu deuten. 
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ÜBER DIE ATMUNG VERSCHIEDENER KARTOFFELSORTEN 
IN ABHÄNGIGKEIT VON DEN KLIMA- UND BODEN- 
VERHÄLTNISSEN DER ANBAUGEBIETE. 


Von 
WALTER BAUMEISTER. 
Mit 6 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 17. Februar 1948.) 


Einleitung. 

Die vorliegende Arbeit entstand im Rahmen einer Untersuchungs- 
reihe, die sich aus besonderen Gründen mit dem Problem der Haltbar- 
keit der Kartoffeln bei ungünstigen Lagerbedingungen befaßte. Die 
ersten Versuche wurden im Winter 1942/43 von KLEINKNECHT und 
STILLE mit 16 verschiedenen Kartoffelsorten durchgeführt. Im Winter 
1943/44 setzte ich diese Versuche auf breiter Grundlage fort und prüfte 
dabei nicht nur die Abhängigkeit der Atmung und der Lagerfähigkeit 
von der Sorte, sondern auch von den Bodenverhältnissen und von den 
klimatischen Bedingungen der Anbaugebiete, indem ich für die Ver- 
suche Kartoffelproben aus verschiedenen Kartoffelanbaugebieten 
Deutschlands verwandte. Weiterhin wurden die Versuche nicht nur bei 
hohen, sondern auch bei niederen Temperaturen durchgeführt. 


Methodisches. 
I. Sortenauswahl und Zeitdauer der Versuche. 

KLEINKNECHT und STILLE fanden bei den vorbereitenden Ver- 
suchen, daß von den geprüften Kartoffeln die Sorten Frühbote, Böhms 
Mittelfrühe, Flava, Ackersegen, Voran und Prisca besonders haltbar 
sind. Die neuen Versuche dieser Arbeit wurden daher auch mit diesen 
Sorten durchgeführt, die im folgenden durch die Angabe ihrer Reifezeit 
näher charakterisiert werden sollen. 


Frühe Reifezeit Mittelspäte Reifezeit 
Frühbote Ackersegen 
Voran 
Mittelfrühe Reifezeit Späte Reifezeit 
Böhms Mittelfrühe Prisca 
Flava 


Die Lagerversuche liefen im Kaltlagerraum bei 6° C vom 15. 2. bis 
zum 9. 9. 44 und im Warmlager bei 28°C vom 15. 2. bis zum 7. 6. 44. 
Die Atmungsversuche wurden in der Zeit vom 8.2.44 bis zum 
12. 7. 44 durchgeführt. ; 
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II. Geographische und bodenkundliche Verhältnisse der Anbaugebiete. 


Die Kartoffelproben stammen aus Hannover, Pommern, Ostpreußen 
und Bayern. Damit sind Vergleichsmöglichkeiten sowohl zwischen 
norddeutschen und süddeutschen Teilen des alten Reichsgebietes als 
auch zwischen westlichen und östlichen Teilen des Küstengebietes 
gegeben. Die geographischen, bodenkundlichen und klimatischen Be- 
dingungen der Standorte sind naturgemäß sehr unterschiedlich. Sie 
werden daher im folgenden näher erläutert werden müssen. 


1. Die Versuchsfelder in Hannover. Die Versuchsfelder liegen in den Kreisen 
Soltau und Ülzen und damit im Gebiet der Lüneburger Heide, deren Böden 
durchweg glazialen Ursprungs und daher teils sandig-lehmiger und teils rein 
sandiger Natur sind. Die Nähe der Küste bewirkt stellenweise auch noch das 
Vorhandensein von Mooren, so daß auf recht engem Raum stark lehmige Sand- 
böden, reine Sandböden und Moorböden zu finden sind. 

2. Die Versuchsfelder in Pommern. Die Orte Groß-Tychow bei Belgard und 
Röstenberg bei Arnswalde gehören geographisch zum Ostflügeldeslanggestreckten 
mecklenburgisch-pommerschen Landrückens, und zwar liegt Groß-Tychow am 
Nordrand des Landrückens, während Röstenberg zum Gebiet der Südabdachung 
gehört. Geologisch bedeutet das, daß Groß-Tychow der Zone der kuppigen Grund- 
moräne mit mittelmäßigen bis besseren Bodenverhältnissen zuzurechnen ist, 
während Röstenberg in einer Zone mit vorherrschenden Sandflächen liegt. Für 
die bodenkundliche Charakterisierung ergibt sich daraus aber, daß wir in Groß- 
Tychow lehmhaltigere Böden finden als in Röstenberg, wo stark sandige Böden 
vorherrschen. 

3. Die Versuchsfelder in Ostpreußen. Die Versuchsfelder in Ostpreußen liegen 
im GroBen Moosbruch am Kurischen Haff und im Kreise Neidenburg im Südteil 
der Provinz. 

Im Großen Moosbruch findet der Kartoffelbau auf kultivierten und größten- 
teils noch undränierten Hochmoorflächen statt. Der Anbau selbst: erfolgt in 
Dammkultur. 

Die Versuchsfelder im Kreis Neidenburg haben gänzlich andere Boden- 
verhältnisse. Der Kreis liegt am Südrand des Preußischen Höhenrückens und 
damit im Sandgebiet. Das Sandgebiet ist aber stellenweise recht kuppig. Die 
Böden stellen durchweg lehmigen Sand mit reichlichen Kiesbeimengungen dar. 

4. Die Versuchsfelder in Bayern. Die Kartoffelproben aus Bayern stammen 
von Böden, die sehr unterschiedliche Eigenschaften aufweisen. Der Ort Winds- 
bach liegt im Keupersandgebiet, das sich nordwestlich vom Fränkischen Jura 
erstreckt. Die Böden sind sehr sandig und nährstoffarm. Demgegenüber gehört 
Karlshuld zum Neuburger Donaumoos, das sich westlich von Ingolstadt auf der 
rechten Donauseite befindet. Es handelt sich dabei um ein großes Flachmoor- 
gebiet, das sich an der Stelle einer früheren Donaustauung gebildet hat. 


III. Klimatische Verhältnisse der Standorte'. 

1. Die Versuchsfelder in Hannover. Die Lüneburger Heide, in der die Versuchs- 
felder liegen, hat als Teil des atlantischen Florenbezirkes ein wintermildes und 
sommerkühles Klima. Die in der näheren Umgebung der Versuchsfelder gemes- 
senen Niederschlagsmengen sind folgende: Walsrode: Gesamtniederschlagsmenge 
7lem Ülzen: Gesamtniederschlagsmenge 64 cm. 


1 Die angegebenen Regenmengen gelten für die Zeit vom 1. 10. 42 bis 30. 9. 43. 
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Die durchschnittlichen Monatstemperaturen während der Vegetationszeit 
sind in der Tabelle 1 dargestellt, in der sie eine Darstellung erfahren haben. 


Tabelle 1. Temperaturverhältnisse während der Vegetationszeit in den Anbau- 

















gebieten. 
Durchschnittstemperaturen in Grad Celsius 
Anbaugebiete Tr Ar ER UT ARTE a s 
März | April | Mai | Juni | Juli August 
| 
Hannover | 
PAR PE 5,6 | 9,5 | 13,0 | 15,1 | 18,1 | 17,5 
ee CBS 54 | 93 | 126 | 145 | 17.5 | 171 
Pommern: | 
Bublitz (GroB-Tychow) . . . . 4,1 8,3 10,9 | 14,4 | 16,3 | 16,8 
Arnswalde (Röstenberg) 51 | 9,6 | 126 | 15,3 | 17,6 | 18,7 
Ostpreußen : 
Neidenburg.......... 3,3 | 89 | 11,5 | 15,2 | 16,8 | 18,0 
Mielau (Narzym) ....... 7,1 11,1 | 15,2 | 16,4 | 17,8 
Liebenfelde (Hôhenbruch) . . . | 2,9 7,8 | 11,3 | 15,8 | 16,3 | 17,0 
Ingolstadt (Karlshuld) ... . | 6,2 9,5 14,0 | 15,1 | 18,4 | 19,4 
Roth (Windsbach) . . . . . . . 6,4 | 9,0 | 13,1 | 14,3 | 17,8 | 18,6 











2. Die Versuchsfelder in Pommern. Die klimatischen Verhältnisse der beiden 
Anbaugebiete, aus denen das Versuchsmaterial bezogen wurde, unterscheiden 
sich trotz der räumlichen Nähe recht beträchtlich. Der Ort GroB-Tychow in der 
Nähe von Belgard gehört ohne Zweifel noch zum atlantisch beeinfluBten Küsten- 
streifen Ostpommerns, während der Ort Röstenberg inmitten eines durch große 
Trockenheit charakterisierten Bezirkes liegt. Der Vergleich der Gesamtnieder- 
schlagsmengen für diese beiden Orte zeigt diese Unterschiede sofort auf. Die 
Werte aus dem obengenannten Zeitraum betragen für Groß-Tychow 75 cm, 
während Röstenberg nur 50 cm aufweist. 

In den Temperaturwerten (Tabelle 1) zeigen sich keine erheblichen Unter- 
schiede. Sie liegen aber in den Sommermonaten bei der für Röstenberg zuständi- 
gen Beobachtungsstation in Arnswalde durchweg höher als bei der Station Bublitz, 
die für Groß-Tychow maßgebend ist. 

3. Die Versuchsfelder in Ostpreußen. Die klimatischen Verhältnisse der Anbau- 
gebiete waren in der Berichtszeit vom 1. 10. 42—30. 9. 43 sehr gleichförmig. Das 
gilt besonders für die monatlichen Durchschnittstemperaturen (Tabelle 1), in 
abgeschwächtem Maße aber auch für die monatlichen Regenmengen (Neidenburg 
51 cm, Narzym 52 cm, Hohenbruch 56 cm). Doch dürften diese Verhältnisse gerade 
in bezug auf die Niederschlagsmengen auf das allgemein recht trockene Frühjahr 
1943 zurückzuführen sein. Im allgemeinen ist nämlich gerade der nordöstliche 
Teil der Provinz bedeutend regenreicher als das Gebiet des Neidenburger Hügel- 
landes. Ebenso sind normalerweise die Temperaturverhältnisse im Neidenburger 
Hügelland ungünstiger als im übrigen Ostpreußen. Die gleichmäßigen Klima- 
zahlen der Berichtszeit geben also ein nicht ganz zutreffendes Bild von den nor- 
malen Verhältnissen in den für uns wichtigen Gebiete Ostpreußen :. 

4. Die Versuchsfelder in Bayern. Hinsichtlich der Temperaturverhältnisse wei- 
sen die bayerischen Anbaugebiete (Tabelle 1) keine besonderen Unterschiede auf. 
Beide Gebiete, und zwar sowohl das Keupersandgebiet im südlichen Teil von 
Mittelfranken als auch das Donaumoos, leiden aber unter Spätfrostgefahr. Die 
Niederschlagsmengen sind mit 53 cm in Karlshuld und 48 cm in Windsbach gering. 
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IV. Die Nährstoffverhältnisse der Versuchsfelder . 


Außer den bisher beschriebenen klimatischen und bodenkundlichen Ver- 
hältnissen wurde auch der Nährstoffgehalt der Böden bei der Prüfung der Stand- 
ortsbedingungen berücksichtigt. Es ergaben sich dabei aber keinerlei Besonder- 
heiten, so daß auf eine Angabe des vorliegenden Zahlenmaterials verzichtet 
werden kann. . 


V. Atmungsapparatur und Lagerräume. 

Die für die Atmungstemperatur benutzte Apparatur wurde von 
KRUMBHOLZ und WOLODKEWITSCH (1948) in der Reichsanstalt für 
Lebensmittelfrischhaltung in Karlsruhe entwickelt und dort auch 
zum erstenmal bei der Bestimmung der Atmungsgeschwindigkeit von 
Früchten verwandt. 

Das Prinzip der Methode besteht darin, daß CO,-freie Luft über 
das Versuchsmaterial geleitet wird, und daß diese dann auf ihren CO,- 
Gehalt hin untersucht wird. Der Vorzug der Apparatur besteht in dem 
geschickten und raumsparenden Aufbau an der Vorder- und Hinter- 
wand eines besonders entwickelten Holzgestelles. Die gewählte Art 
der Gefäßanordnung ermöglicht es, daß auf einem verhältnismäßig 
kleinen Raum eine Serie von 5 Atmungsgefäßen aufgestellt werden 
kann. Aus der Abb. 1 ist der Aufbau im einzelnen in schematischer 
Wiedergabe zu ersehen, so daß sich eine weitere Beschreibung erübrigt, 
zumal genauere Angaben in der Arbeit von KRUMBHOLZ und WoLoD- 
KEWITSCH (1948) zu finden sind. 

Der durch die Atmungsgefäße geleitete Luftstrom wurde durch die zu 
jedem Gefäß gehörenden Ventile so geregelt, daß stündlich 3000 cm? Luft 
durch jedes Gefäß strömten. Die'in jeweils 24 Stunden in den Absorp- 
tionsflaschen aufgefangene Kohlensäuremenge wurde durch Titration 
der ursprünglich n/5 Ba(OH), mit n/10 HCl mengenmäßig erfaßt und 
auf je 1 kg Kartoffeln und 1 Stunde Versuchsdauer umgerechnet. 

Die Atmungsapparaturen standen in Klimaräumen der Reichs- 
anstalt für Lebensmittelfrischhaltung in Karlsruhe, und zwar in Ka- 
binen mit + 6° C, 95% relativer Luftfeuchtigkeit einerseits und 
+ 28°C, 90% relativer Luftfeuchtigkeit andererseits. Eine automatische 
Zufuhr von Frischluft und ein Luftumwälzer sorgten für die notwendige 
Lufterneuerung und für die Ausbildung gleichmäßiger Temperatur- 
und Feuchtigkeitsverhältnisse in allen Raumteilen. 


Ergebnisse, 
I. Abhängigkeit der Kartoffelatmung von der Lagertemperatur 
und von der Lagerdauer. 
Obwohl die Hauptaufgabe der hier geschilderten Versuche in der 
Feststellung des Umwelteinflusses auf die Atmung der geernteten 
Kartoffelknollen zu sehen ist, haben sich im Laufe der Untersuchungen 
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doch Ergebnisse allgemeiner Art herausgestellt, die vorweg mitgeteilt 
werden sollen. Es handelt sich dabei um die Abhängigkeit der Atmung 


meer}, 
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Abb. 1A u. B. Schematische Darstellung der Atmungsapparatur. Teil A zeigt die Vorder- 
ansicht mit den Atmungsgefäßen (1), den Absorptionsflaschen (2) und den Kontroll- 
flaschen (3). Das erste Atmungsgefäß zeigt auch die Dichtungen mittels zweier Metall- 
ringe und Gummiringe (4). Teil B läßt oben die zu jedem Gefäß gehörigen Ventile und 
Manometer (5) erkennen. Links sind die Druckpumpe (6) und das Hauptmanometer (7) 
zu sehen. Die unten eingezeichneten Flaschen befinden sich auf der Rückseite der 
Apparatur und dienen zum Abfangen der Kohlensäure des zu den Gefäßen gepumpten 
Luftstromes. 


von der Lagertemperatur, von der Lagerdauer und schließlich von der 
Versuchsdauer. 

Wie schon mitgeteilt wurde, lagerten die Kartoffelproben zur Klä- 
rung bestimmter Probleme einmal in einem Kaltlagerraum bei + 6° C 
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und zum anderen in einem Warmlagerraum bei + 28°C. Da auch die 
Atmungsapparaturen in diesen Räumen aufgestellt waren, ergeben 
sich für die Feststellung der Atmungsgröße der Kartoffeln bei diesen 
Temperaturen recht günstige Vorbedingungen. Wie wichtig die Beach- 
tung der äußeren Versuchsverhältnisse ist, hat sich aus den Unter- 
suchungen von SCHANDER, PROFFT und MÜNCHBERG (1931/32) ergeben. 
Diese Autoren berichten nämlich, daß einmal nur eine langsame Anpas- 
sung der Kartoffelknollen an die Atmungstemperatur erfolgt, so daß 
ein wenigstens 5tägiger Aufenthalt in Räumen mit der gewünschten 
Versuchstemperatur als notwendig bezeichnet wird. Zum anderen 
berichten die genannten Autoren, daß die ausgeschiedene Kohlensäure 
sofort entfernt werden muß, weil die Kartoffelknollen in der Lage sind, 
einen erheblichen Teil der ausgeschiedenen Kohlensäure zu speichern. 
In den Versuchen dieser Arbeit sind beide Fehlerquellen ausgeschaltet, 
da die Temperaturkonstanz eine absolute war und die Beseitigung der 
Kohlensäure im Lagerraum durch die Frischluftzufuhr und die Luft- 
umwälzung und im Versuchsgefäß durch den kontinuierlichen Luft- 
strom gesichert war. 

Die Grenzen, in denen die Atmungswerte bei den Versuchen 
schwankten, sind aus der Tabelle 2 für die Sorten Frühbote und Böhms 
Mittelfrühe zu ersehen. 


Tabelle 2. Atmungswerte bei den Sorten Frühbote und Böhms Mittelfrühe. 














Sorte und Bodenart BEE ltd 2 a 
bei + 6° C bei + 28°C 
lente "LA 3,74—5,04 18,40—32,98 
Frühbote Band... rin 3,14—4,46 17,55— 28,53 
Flachmoor . . . 2,96—4,11 20,50—30,05 
iv "27,577 3,39—3,83 23,00—32,55 
Böhms Mittelfrühe | UT +» era 3,24—3,90 19,57—30,00 
ñ Flachmoor . . . 3,54—3,82 21,77—30,95 





Die Steigerung der AtmungsgrôBe bei einer Erhôhung der Tem- 
peratur von + 6° C auf 28°C entspricht bei Berücksichtigung der 
größeren Schwankungsbreite bei physiologischen Vorgängen durchaus 
dem Gesetz von van’t Horr über die Temperaturabhängigkeit physio- 
logischer und chemischer Reaktionen. Die Versuche bestätigen damit 
die Ergebnisse der Arbeiten von MÜLLER-THURGAU (1885), ZIEGENBEIN 
(1893) und SCHANDER, PROFFT und MÜNCHBERG (1931/32). 

Der Verlauf der Atmung während der Lagerzeit bei der Kaltlagerung 
war sowohl bei der Sorte Frühbote als auch bei Böhms Mittelfrüher 
recht gleichmäßig. Das heißt, daß bei einer Lagertemperatur von 
+ 6° C in der Zeit von Anfang März bis Anfang Juni die Atmungsgröße 


Planta Bd.36. 15 
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keinen nennenswerten Schwankungen unterworfen war, wobei aller- 
dings zu beachten ist, daß auch die Keimung bei diesen Kartoffelsorten 
nur sehr schwach war. Man kann also annehmen, daß die absolut kon- 
stanten Temperaturverhältnisse im Lagerraum die natürliche Ruhe- 
periode der Kartoffeln erheblich verlängert haben. Daß sie selbst An- 
fang Juni noch nicht beendet war, zeigt die Abb. 2, in der ein Dauer- 
versuch zur Darstellung gekommen ist. Die Kartoffeln waren vom 
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Abb. 2. Versuch Nr. 32a. Dauerversuch mit Proben der Sorten Frühbote und Böhms 
Mittelfrühe. Herkunft des Versuchsmaterials Stécken (Sand), Tülau-Fahrenhorst 
(Flachmoor). Versuchstemperatur: + 6° C. Versuchsdauer: 23.6. bis 13. 7. 44. 


23. 6.—13. 7. ununterbrochen im Versuch und wiesen mit Atmungs- 
werten von 3,5—5 bei Frühbote und 3,5—4,5 bei Böhms Mittelfriihe 
keine besondere Steigerung in der Atmung gegeniiber den Ergebnissen 
aus den Monaten März—April auf. 

Der Verlauf der Atmungskurven dieses Versuches unterstreicht 
übrigens sehr schön die gleichmäßigen äußeren Bedingungen während 
des Versuches. Die Kurven beginnen praktisch sofort auf der Höhe, 
die sie während des weiteren Verlaufs beibehalten. Die Schwankungen 
am 4. 7. 44 hängen mit einer vorübergehenden Störung der Apparatur 
zusammen, die aber den Eindruck nicht beeinträchtigen kann, daß 
die verwandte Versuchsmethodik im übrigen eine einwandfreie Bewäh- 
rung erfuhr. 

Daß der gleichmäßige Verlauf der Atmungskurven tatsächlich eine 
Auswirkung der konstanten äußeren Bedingungen während der Lage- 
rung ist, ergibt sich aus den Arbeiten anderer Autoren, die diese Kon- 
stanz der Versuchsbedingungen nicht einhalten konnten. So gibt 
Smi1TH (1933) an, daß die Atmung kurz nach der Ernte (Ende September 
bis Anfang Oktober) recht stark war, nach 6 Wochen aber absank. 
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Vom Dezember bis März war dann die Atmung konstant. Mit dem 
Anstieg der Temperatur und dem Einsetzen der Keimung stiegen die, 
Atmungswerte wieder an. Auch MÜLLER-THURGAU (1885) und Béum 
(1887) u.a. geben unterschiedliche Werte an. MÜLLER-THURGAU 
findet z.B. je Kilogramm und Stunde am 23.8. 6,5 mg, am 5. 12. 
9,2 mg und am 11. 2. 11,0 mg. Böhm gibt für die Zeit von Oktober bis 
Dezember Werte von 0,88—2,57 und für die Zeit von Mai bis Juni 
Werte von 2,73—5,41 an. Doch ist ein Vergleich mit unseren Versuchen 
nur bedingt möglich, da beide Autoren die ersten Analysen vor Beginn 
der Ruheperiode ausführten. 

Gegenüber den gleichmäßigen Ergebnissen bei + 6° C steigt die 
Atmung bei + 28°C im Laufe der Lagerzeit durchweg beträchtlich an. 
Jedoch sind die Werte infolge ihrer starken Schwankungen unsicherer 
und daher für eine verallgemeinernde Betrachtung wenig geeignet. 


II. Abhängigkeit der Kartoffelatmung von der Sorte. 


Die zahlreichen Einzelbestimmungen der Atmungswerte bei den ver- 
schiedenen Kartoffelproben haben aus Raummangel in den Abb. 3—6 
eine zusammenfassende Darstellung gefunden. Manches Einzelergebnis 
kommt zwar bei dieser Form der Darstellung nicht zur Geltung, doch 
glaube ich, daß sich das Wesentliche klar genug heraushebt. 

Aus den Abb. 3 und 4 ergibt sich, daß die Sorten Böhms Mittelfrühe 
(B.M.) und Frühbote (F.) gegenüber den Sorten Ackersegen (A.), 
Flava (Fl.), Prisca (P.) und Voran (V.) in allen Anbaugebieten fast 
stets eine schwächere Atmung aufweisen. Diese Ergebnisse bestätigen 
die Befunde von SCHANDER, PROFFT und MÜNOHBERG (1931/32) und 
ScxuLz (1927), die übereinstimmend berichten, daß späte Kartoffel- 
sorten stärker atmen als frühe Sorten. Die von diesen Autoren fest- 
gestellte ansteigende Linie von frühen, mittelfrühen, mittelspäten zu 
den späten Sorten konnte bei diesen Versuchen allerdings nur in einem 
Falle, und zwar bei den Proben von Sandböden aus Ostpreußen ge- 
funden werden. 

Das einheitliche Bild, das die Atmungsversuche bei tiefen Tempe- 
raturen boten, wiederholt sich bei den Versuchen mit hohen Tempe- 
raturen erwartungsgemäß nicht (Abb. 5 und 6). Die frühen Sorten 
Frühbote und Böhms Mittelfrühe atmen zwar bei den Sandherkünften 
durchweg schwächer als die späten Sorten, doch sind die Ergebnisse bei 
den Proben von Moorböden sehr ungleichmäßig. Frühbote und Böhms 
Mittelfrühe aus Hannover atmen schwächer als die Sorten Flava, 
Ackersegen und Prisca, jedoch stärker als die Sorte Voran. Ähnlich lie- 
gen die Verhältnisse bei den Kartoffelproben aus Ostpreußen. Die Sorte 
Voran atmet auch hier am schwächsten, während die Sorte Frühbote 
in der Höhe des Atmungswertes die Sorte Ackersegen noch übertrifft. 

15* 
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III. Abhängigkeit der Kartoffelatmung von den klimatischen und boden- 
kundlichen Verhältnissen des Standortes. 

Neben dem Einfluß der Sorte ergibt sich aus den Abb. 3 und 4 

auch noch ein klarer Einfluß der Anbaugebiete. Es zeigt sich nämlich, 
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Hannover Ostpreußen Bayern Pommern 
Abb.3. Versuch 17a—19a. Atmungsversuche mit Kartoffelproben von Sandböden 
aus Hannover, Ostpreußen, Pommern und Bayern. Versuchstemperatur: + 6° C, 
Zeit der Versuche: 23.3. bis 20. 5. 44. 
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Abb. 4. Versuch 9a—lla. Atmungsversuche mit Kartoffelproben von Moorböden 
aus Hannover, OstpreuBen und Bayern. Versuchstemperatur: +6° C. Zeit der 
Versuche: 29. 3. bis 14. 4. 44. 
daß sowohl die Kartoffelproben vom Keupersandboden Mittelfrankens 
als auch die vom Flachmoor des bayerischen Donaumoores durchweg 
eine schwächere Atmung aufweisen als die Proben aus den norddeut- 
schen Anbaugebieten. Die Tatsache, daß es sich einmal um Sand- und 
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zum anderen um Moorkartoffeln handelt, beweist aber, daß die physio- 
logische Struktur der Kartoffelknollen weniger durch Boden- als 
durch Klimaunterschiede beeinflußt wird. 

Der geringe Einfluß der Bodenart im Verhältnis zu den Faktoren 
Sorte und Klima zeigte sich auch bei den Proben aus Hannover. Die 
Kartoffelproben aus Hannover stammen alle aus der Umgebung von 
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Abb. 5. Versuch 17b—19b. Atmungsversuche mit Kartoffelproben von Sandböden 
aus Hannover, Ostpreußen, Pommern und Bayern. Versuchstemperatur: + 28° C. 
Zeit der Versuche: 23.3. bis 20. 5. 44. 


Ülzen, so daß völlig gleichartige Klimaverhältnisse angenommen 
werden können. Die Bodenarten dagegen sind: Sandiger Lehm, lehmi- 
ger Sand, Hochmoor und Flachmoor. Trotzdem sind die Atmungswerte 
bei allen Kartoffelproben gleichmäßig oder in den Schwankungen 
uneinheitlich, so daß ein besonderer Einfluß der Böden nicht zu 
erkennen ist. 

Es mag dahingestellt bleiben, ob der Bodenfaktor eine größere Rolle 
zu spielen vermag, wenn die Eigenschaften der einzelnen Böden stärker 
differieren. Das Bestreben, in diesem Falle die Klimaverhältnisse mög- 
lichst gleichartig zu halten, engte naturgemäß auch die Möglichkeiten 
der Auswahl der Böden ein, wobei noch zu beachten ist, daß die Moor- 
böden der Lüneburger Heide sandhaltig sind, so daß man die in Frage 
kommenden Böden dieser Gebiete mit einigem Recht auch als Sand- 
böden der verschiedensten Ausprägung kennzeichnen kann. Wir 
hätten es dann mit lehmigen Sandböden, sandigen Lehmböden und 
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sandigen Moorböden zu tun, von denen dann gesagt werden kann, 
daß sie die Atmungsgröße der auf ihnen geernteten Kartoffelknollen 
nicht sonderlich beeinflußt haben. 

Ein Einfluß der Bodenart auf die Atmung konnte auch bei den 
Kartoffelproben aus Pommern nicht nachgewiesen werden, obgleich 
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Abb./6. Versuch 9b—11b. Atmungsversuche mit Kartoffelproben von Moorbüden 
aus Hannover, Ostpreußen und Bayern. Versuchstemperatur + 28° C. Zeit 
der Versuche: 29. 3. bis 14. 4. 44. 
die Bodenunterschiede bei weitem ausgeprägter waren, als es die grobe 
Charakterisierung in sandige Lehmböden (Groß-Tychow) und fast 
reine Sandböden (Röstenberg) auszudrücken vermag. Das gilt vor 
allem, wenn wir berücksichtigen, daß sich die Niederschlagsverhältnisse 
dieser örtlich nahe beinander liegenden Versuchsfelder mit 50 cm bei 
Röstenberg und 75 em bei Groß-Tychow recht weitgehend unterschei- 
den. Beide Faktoren zusammen, Boden und Regenmenge, bewirken 
daher erhebliche Standortsunterschiede, die aber trotzdem nicht aus- 

reichen, um die Atmung unterschiedlich zu beeinflussen. 
Wir können daher feststellen, daß lediglich größere klimatische 
Unterschiede, wie sie zwischen norddeutschen und ‚süddeutschen 
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Anbaugebieten bestehen, einen merklichen Einfluß auf die Höhe der 
Kartoffelatmung im Winterlager ausüben. 

Die Abb. 5 und 6 zeigen, daß die geringere Atmungsintensität der 
Kartoffeln vom Keupersand Mittelfrankens auch bei einer Lager- 
temperatur von + 28° C festgestellt werden konnte. Demgegenüber 
sind bei den Kartoffeln von Moorböden die Atmungswerte recht gleich- 
mäßig. Eine besondere Überlegenheit der Kartoffeln aus dem Donau- 
moos trat nicht in Erscheinung. Sortenmäßig sind bei Böhms Mittel- 
früher und Frühbote die Werte gleichhoch, während bei der Sorte 
Ackersegen die Proben aus dem großen Moosbruch in Ostpreußen am 
schwächsten atmen. 


IV. Atmungsgröße und Lagerfähigkeit der Kartoffeln. 

Seit NoBBE 1865 erkannte, daß beim Lagern der Kartoffeln eine 
Stärkeabnahme stattfindet, hat dieses Problem eine immer erneute 
Bearbeitung erfahren, wobei sich eine Abhängigkeit dieses Stärke- 
verlustes von der Sorte und von den Umweltbedingungen während des 
Wachstums und der Lagerung ergab. Die Höhe des Stärkeschwundes 
ist aber bekanntlich durch einfache Gewichtsbestimmungen nicht zu 
ermitteln, da an den Schwundverlusten während der Lagerung die 
Wasserverdunstung erheblich beteiligt ist. Da der Verlust an Stärke 
während der Lagerung letztlich aber die Folge einer Veratmung der 
zu Zucker abgebauten Stärke ist, stellt die Atmungsgröße der Kar- 
toffelknollen einen Maßstab für die Höhe der Stärkeverluste während 
der Lagerung dar. 

In diesen Versuchen sollte die Abhängigkeit der Lagerfähigkeit der 
Kartoffelknollen im allgemeinen und der Atmungsgröße im besonderen 
von der Sorte und von den Umweltsfaktoren untersucht werden, um 
die Haltbarkeit der Kartoffeln bei verschiedenen Lagertemperatureh 
beurteilen zu können. Die Vorbedingungen für die Versuche waren 
trotz mancher kriegsbedingten Schwierigkeit recht günstig. Es war 
nämlich möglich, das Kartoffelmaterial aus bestimmten Anbaubetrieben 
zu beschaffen, deren Bodenverhältnisse bekannt waren. Eine persön- 
liche Besichtigung der Felder und die Beurteilung der betreffenden 
Schläge durch einen Vertreter der Landesbauernschaft bei der Anerken- 
nungsprüfung ergaben die Sicherheit, daß nur gleichmäßig gesundes 
Material in den Versuch kam. 

Wo ausnahmsweise Proben von kranken Feldern genommen werden 
mußten, war diese Tatsache bekannt und konnte bei der Beurteilung 
der Versuchsergebnisse eine entsprechende Berücksichtigung erfahren. 
Im weiteren konnte schon darauf hingewiesen werden, daß die äußeren 
Bedingungen bei der Lagerung und bei den Atmungsversuchen sehr 
günstig waren. 
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Als erstes Ergebnis ist festzustellen, daß Lager- und Atmungsver- 
suche gut übereinstimmen (Tabelle 3). Es hat sich z. B. ergeben, daß 
von den untersuchten Sorten vor allem die Sorte Böhms Mittelfrühe 
eine gute Lagerfähigkeit und eine niedrige Atmungsgröße besitzt. 
Diese Tatsache wurde besonders bei + 6° C, in schwächerem Maße aber 
aber auch bei + 28° C festgestellt. Diese Sorte wies außerdem am Ende 
der Lagerzeit auch noch einwandfreie geschmackliche Eigenschaften 


Tabelle 3. Gesamtverluste und Höhe der Atmung. 
(Die Durchschnittswerte stellen Mittelwerte sämtlicher Einzelwerte dar.) 





Böhms 5 
2 Mittel-| Flava Acker- | voran | Prisca 



































frühe | segen 
| Kaltlagerversuch. 
Gesamtverluste in Prozent vom 
15. 2. bis 9.9.44. . . . . . .. 10,0 | 42 | 18,0 | 10,0 | 10,0 | 12,0 
Höhe der Atmung in mg CO,/kg je | | 
Stunde im | 
OR gc alt ee, A er de 3,76 | 3,50 | 5,04 | 4,09 | 3,80 | 4,30 
Ms (Poe te alee u Oo a 3,57 | 3,32 | 4,35 |- 4,06 3,99 | 4,06 
Mee hPL RPE ey $63} 200 | — | 3,92 | — | — : 
ln nel ondes are 4,30 | 3,57 | 6,52 | 4,01 | 3,86 | 4,47 
Durchschnittswerte: | 3,80 | 3,25 | 5,44 | 4,10 | 3,88 | 4,30 
Warmlagerversuch. 
Gesamtverluste in Prozent vom 
ME bio id: 57. 06 34 | 30 | 38 | 53 | 29 | 34 
Hôhe der Atmung in mg CO,/kg je 
Stunde im | 
ER 21,49 | 21,10 | 26,26 | 22,15 | 18,72 | 23,39 
IT ET TER 22,15 | 21,52 | 26,33 | 24,27 | 18,40 | 25,40 
Mit, lord ro 23,65 | 23,68 | — |26,96 | — | — 
ES Sc EBENE 90.96 19757) — | — | — | — 
Durchschnittswerte: | 24,77 | 23,43 | 26,29 | 24,79 | 18,56 | 24,06 











auf, die, verbunden mit einem hohen Stärkegehalt und hohen Hektar- 
erträgen den besonderen Wert der Sorte bedingen. 

Aus den angeführten Gründen kann ein bevorzugter Anbau von 
Böhms Mittelfrühe nur empfohlen werden. Damit würde man einer 
Forderung gerecht, die unter anderem auch von KRÖNER und VÖLKSEN 
(1942) schon gestellt wurde, wenn sie empfehlen, einem Verlust an 
Stärke durch den Anbau schwach atmender Kartoffelsorten vorzu- 
beugen. Dieser Weg würde sicherlich auch der heute stark im Vorder- 
grunde des Interesses stehenden Möglichkeit vorzuziehen sein, die 
natürliche Atmung durch die Verwendung von Wuchsstoffpräparaten 
oder von Atmungsgiften zu hemmen. 

Die zweite wichtige Tatsache, die sich neben dem Sorteneinfluß 
ergeben hat, ist die Feststellung, daß die Kartoffeln aus den bayerischen 
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Anbaugebieten eine besonders gute Haltbarkeit und eine niedrigere 
AtmungsgréBe aufweisen. 

Dieses Ergebnis kommt vor allem in der Tabelle 4 zum Ausdruck, 
in der die Gesamtverluste in der Lagerperiode und die Höhe der At- 
mungsintensität in der Abhängigkeit von den Anbaugebieten zusam- 
mengestellt worden ist. Es wurden hier nur die Sorten Frühbote, 
Böhms Mittelfrühe und Ackersegen berücksichtigt, da für die anderen 


Tabelle 4. Gesamtverluste und Höhe der Atmung in den einzelnen Anbaugebieten. 





T 


| Böhms 
Frühbote | yittelfrähe | Ackersegen 





Kaltlagerversuch. 
Höhe der Atmung in CO, und mg/kg je 
Stunde in 
er a 4,07 3,39 4,04 
Ostpreußen - . ......... ME YO CE u 441 
BE nn ERS TEA a | 425 | 311 | 363 
Gesamtverlust in Prozent: | | 
Hanoi re | 12,33 | 4,23 | 12,28 
en Sree Sete 8,15 | 7,30 10,35 
dns» 0 he RS | 10,00 | 2,60 6,15 
Warmlagerversuch. 
Höhe der Atmung in CO, und mg/kg je 
Stunde in 
BER ER | 23,24 | 23,02 | 25,98 
Di ee | 2631 | 25,64 | 25,92 
DN, D; | eae 25,00 2215 | 21,30 
Gesamtverlust in Prozent: | | 
as Al rr hee RO 35,33 31,73 | 58,10 
Ostpreußen . : . . . : . urn | 27,20 25,50 | 37,15 
Baden: Li: :.. . . oral YO" | D CO Cee 


Sorten nicht genügend Zahlenmaterial vorliegt, um brauchbare Mittel- 
werte angeben zu können. Hinsichtlich der Sorte Frühbote muß noch 
einmal darauf hingewiesen werden, daß die Proben aus Mittelfranken 
von einem kranken Feld stammten und die Mittelwerte daher eine 
abnorme Verschiebung erfahren haben. 

Es taucht natürlich die Frage auf, worauf die bessere Haltbarkeit 
der aus Bayern stammenden Kartoffeln zurückzuführen ist. Da die 
Kartoffeln einmal von Sandböden und zum anderenmal von Flach- 
moorbéden stammen, können die Bodenverhältnisse allein nicht aus- 
schlaggebend sein, zumal auch der Nährstoffgehalt der in Frage 
kommenden Böden keine Besonderheiten aufweist. Es bleibt daher 
nur die Annahme übrig, daß die Eigenart des süddeutschen Klimas, 
oder genauer gesagt, Mittelfrankens und des Donautales bei Ingolstadt 
die Ursache für die besonders stabile innere Struktur der dort gezogenen 
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Kartoffeln ist. Denn gute Lagerfähigkeit und geringe Atmungsgröße 
sind ja nicht nur die Auswirkungen eines hervorragenden Gesundheits- 
zustandes der Knollen, sondern auch eines sehr trägen Stoffwechsels 
im Winterlager. Mögliche anatomische Verschiedenheiten in der Aus- 
bildung der abschließenden Korkschicht bei der Kartoffelknolle können 
hier keine sonderliche Rolle spielen, da bei der konstanten relativen 
Feuchtigkeit der Luft die Verluste durch Wasserverdunstung nicht 
nur gering, sondern auch sehr gleichmäßig sein dürften. Für die Atmung 
stellen solche anatomischen Verschiedenheiten sicherlich auch keinen 
begrenzenden Faktor dar. Es bleibt daher nur die Annahme, daß die 
äußeren Standortsfaktoren die physiologische Struktur der Kartoffeln 
unterschiedlich beeinflußt haben. 

Trotz der sehr deutlichen Auswirkung der klimatischen Faktoren 
werden aber sicherlich auch die übrigen Standortfaktoren dabei eine 
Rolle spielen. Beim Vergleich der Einzelfaktoren mit den entsprechen- 
den Norddeutschlands werden jeweils keine so krassen Unterschiede 
sichtbar, daß sie allein eine Aufklärung ermöglichen. Es wird daher das 
Zusammenspiel sämtlicher Standortfaktoren sein, das letztlich die zur 
Debatte stehende Auswirkung gehabt hat. Aus diesem Grunde soll 
an dieser Stelle auch nicht der Versuch unternommen werden, den 
ganzen Wirkungskomplex zu zergliedern. Ohne sehr ins einzelne 
gehende Unterlagen muß ein solcher Versuch stets zu unzulänglichen 
und leicht anfechtbaren Behauptungen führen. Ich beschränke mich 
daher bewußt darauf, die Ergebnisse meiner Untersuchungen lediglich 
im tatsächlichen Befund zur Veröffentlichung zu bringen. 


Zusammenfassung. 


1. Es wurden Atmungs- und Lagerversuche durchgeführt, um die 
Abhängigkeit der Atmungsgröße und der Lagerfähigkeit der Kartoffeln 
von den Sorteneigentümlichkeiten und den Umweltsfaktoren Boden- 
art und Klima festzustellen. 

2. Für die Versuche wurden die Sorten: Frühbote, Böhms Mittel- 
frühe, Flava, Ackersegen, Voran und Prisca ausgewählt. Die Versuche 
wurden einmal bei + 6° C und zum anderen bei + 28° C durchgeführt. 

3. Die Versuche ergaben eine Abhängigkeit der Atmungsgröße 
und der Lagerfähigkeit von der Sorte und dem Klimagebiet, aber 
nicht von der der Bodenart bei gleichen Klimaverhältnissen. Zwischen 
den Ergebnissen der Lagerversuche und der Atmungsversuche herrschte 
eine gute Übereinstimmung. 

4. Als günstigste Sorten erwiesen sich Böhms Mittelfrühe und Früh- 
bote und als günstigste Anbaugebiete die bayerischen Gebiete in 
Mittelfranken und im Donaumoos. Die Kartoffelknollen dieser Gebiete 














Über die Atmung verschiedener Kartoffelsorten. 229 


wiesen die beste Haltbarkeit und durchweg auch die niedrigste Atmungs- 
größe auf. Im Warmlagerversuch hat sich aber die Sorte Voran durch 
die niedrigste Atmungsgröße und durch den geringsten Lagerverlust 
ausgezeichnet. 


Herrn Prof. Dr. PLANK danke ich für die Gastfreundschaft, die er mir 1943/44 
in der von ihm geleiteten Reichsanstalt für Lebensmittelfrischhaltung in Karls- 
ruhe in freundlicher Weise gewährte. Herrn Prof. Dr. HoLDHEIDE aus der gleichen 
Anstalt danke ich für seine tatkräftige Hilfe bei der Beschaffung der notwendigen 
Apparaturen. Darüber hinaus hat er mich durch manchen Hinweis wissen- 
schaftlicher Art unterstützt. 
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EIN BEITRAG ZUR ANALYSE DES STRECKUNGSWACHSTUMS 
DER PFLANZEN. 


Von 
R. Pout. 


Mit 11 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 23. Februar 1948.) 


I. Einleitung. 

Mit der Entdeckung des Auxins und seiner regulativen Wirkung 
auf das Streckungswachstum der Pflanzen war die Kausalanalyse 
dieses Prozesses in ein neues Stadium getreten. Die Möglichkeit, im 
Experiment einerseits durch Wuchsstoffentzug das Streckungswachs- 
tum der Zellen zu sistieren, andererseits durch Wuchsstoffzuführung 
es wieder anzuregen, ließ eine weitgehende Klärung der Mechanik des 
Wachsens der Pflanzen erhoffen. 

Die mit dieser Zielsetzung in Angriff genommenen Untersuchungen 
führten teils zu einer Bestätigung bereits aufgestellter Theorien, teils 
zur Aufstellung neuer Theorien, die sich alle aus der Energetik des 
Streckungsprozesses ableiten und verstehen lassen. 

Der Übergang der plasmareichen, embryonalen Zelle in die 
Streckungsphase ist durch die Bildung von Vakuolen und deren schnel- 
les Anwachsen gekennzeichnet. Damit verbunden ist gleichzeitig die 
das Wachstum ausmachende Oberflächenvergrößerung und eine fol- 
gende Substanzvermehrung der Zellmembran. Die Vakuolisierung 
der Zelle, der erste Wachstumsschritt, ist bedingt durch eine Wasser- 
aufnahme und eine Bindung des Wassers durch osmotische Kräfte 
oder Quellungskräfte in der Vakuole. 

Die für diese Wasseraufnahme erforderliche Energie wird von der 
Saugkraft der Zelle gestellt. Diese Saugkraft ist in ihren Grundzügen 
durch die Formel 


Saugkraft der Zelle = Saugung des Zellinhaltes — Wanddruck 


bestimmt. 
Der heute allgemein anerkannten Theorie über das Streckungs- 
wachstum der Pflanzen liegt der Gedanke zugrunde, daß eine Erhöhung 
der Saugkraft der Zelle und damit eine erhöhte Wasseraufnahme in 
die Zelle — das ist aber eine stärkere Streckung — durch eine Ver- | 
minderung des Wanddruckes erzielt wird. 
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Nach dieser Theorie wird die Verringerung des Wanddruckes unter Einwirkung 
des Wuchsstoffes direkt durch Anderung der Dehnungseigenschaften der Zell- 
membran oder indirekt auf dem Wege über das Plasma ausgelöst. 

Anderungen der Dehnungseigenschaften der Zellwand lassen sich bei wachsen- 
den Zellen nachweisen. Untersuchungen, die insbesondere von OVERBECK (1926), 
Horrevs DE Haas (1929), Heyn (1931 und später), Söpıne (1931), Rucz (1937) 
und Bünnıne (1937) an wachsenden und nicht wachsenden Organen vorgenommen 
wurden, wiesen bei allen wachsenden Organen eine erhöhte Plastizität der Zell- 
membran nach, die mit einer hohen Elastizität verbunden ist. Doch läßt sich 
auf Grund der Ergebnisse dieser Untersuchungen nicht mit Sicherheit sagen, 
ob es sich bei dieser Plastizitätsänderung der Zellmembran um die Ursache des 
Streckungswachstums oder nur um eine Folge desselben. handelt. Denn die 
Bestimmungen der Wandeigenschaften wurden mit wenigen Ausnahmen (HEyN 
1931 und OvERBEcK 1926) an Organen untersucht, die sich bereits streckten. 

Dem Beginn des Streckungsprozesses aber, bei dessen Analyse der 
erste Wachstumsschritt zu erkennen sein muß, wurde bisher weniger 
Beachtung geschenkt. Doch lassen sich gerade mit Hilfe von Wuchs- 
stoff experimentelle Bedingungen schaffen, die zur Klärung der 
Mechanik des Streckungswachstums den ersten Wachstumsschritt 
erfassen und zu erkennen geben. 

Weitere Untersuchungen (RuGE 1937) brachten ferner das über- 
raschende Ergebnis, daß auch die Saugkräfte der Zellen in der größten 
Streckungsphase noch geringer sein können als in anderen Phasen 
der Streckung. Ein noch unbekannter Faktor greift demnach regulativ 
neben den bereits aufgeführten Kräften in den Streckungsprozeß der 
Zellen ein, dessen Analyse Aufgabe vorliegender Untersuchungen! ist. 


II. Wachstumsverlauf einer wuchsstoffarmen Koleoptile 
bei Zuführung eines Wuchsstoffaktivators. 

Bei künstlicher Zuführung von Wuchsstoff oder eines Wuchsstoff- 
aktivators wird bei einer dekapitierten, wuchsstoffarmen Koleoptile 
die Zelistreckung erneut ausgelöst. Zur Analyse des Streckungswachs- 
tums und der Wirkung des Wuchsstoffes bei diesem Prozeß ist der 
Verlauf der Aufnahme des Wachstums nach einem vorübergehenden 
Stillstand desselben von besonderer Bedeutung. 

Um den Beginn der Wachstumsaufnahme und den Verlauf der 
Streckung möglichst genau zu erfassen, sind Wachstumsmessungen 


1 Die Versuche wurden in den Jahren 1938—1939 mit Hilfe einer photo- 
graphischen Registriermethode und anschließender Auswertung der Filme in An- 
lehnung an die Blattstreifenmethode von Ursprung und BLuM (1924) unter dem 
Mikroskop bereits durchgeführt. Über ein Teilergebnis konnte auf der All- 
gemeinen Botaniker-Tagung in Graz (1939) referiert werden. 

Die Einziehung des Verfassers zum Wehrdienst im August 1939 verhin- 
derte die Auswertung des gesamten Versuchsmaterials, das beim Brand des Bo- 
tanischen Institutes der Universität Köln im Frühjahr 1941 restlos verlorenging. 
Nach der Kapitulation wurde die Arbeit im Frühjahr 1946 wieder aufgenommen. 
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in kurzen Zeitabständen erforderlich. Bei Durchführung derartiger 
Messungen mit dem Horizontalmikroskop ist eine starke Vergrößerung 
notwendig, bei der auf die Vermeidung von Meßfehlern, bedingt durch 
Parallaxe, besonders zu achten ist. 5 

Die nachstehenden Messungen wurden daher nach folgender Methode 
durchgeführt. 

Junge Keimpflanzen von Avena sativa mit 2—2,5 cm langer Koleoptile wurden 
einzeln mit ihren Wurzeln einschließlich der Karyopse in feuchtes Filtrierpapier 
eingeschlagen. Die Pflanzen wurden dann auf einen besonderen Maßstab gelegt, 
der aus zwei 7,5 cm langen und 1 cm breiten Glasstreifen besteht. Einer dieser 
Glasstreifen trägt feine eingeätzte Markierungslinien in Abständen von 1 mm. 
Oben und unten sind diese Glasstreifen so auf quergelegte Streifen aufgeklebt, daß 
zwischen ihnen ein Abstand von 3 mm besteht. In diesen Zwischenraum kommt 
die Koleoptile zu liegen. Glasstreifen mit Keimpflanzen wurderi anschließend 
mit Hilfe eines halbierten Korkens auf ein mit Aqua dest. gefülltes Gläschen 
von 2,5cm Weite und 7,5cm Länge aufgeschoben. 

Die Zuführung des Wuchsstoffaktivators zur Koleoptile erfolgte durch ein 
mit entsprechender Versuchslösung gefülltes Glasröhrchen von 2 mm Innen- 
durchmesser, das über die Koleoptile bis zum Eintauchen der Schnittfläche 
derselben in die Versuchslösung geschoben wurde. Das Glasröhrchen wurde mit 
Hilfe eines Fadens am Maßstab befestigt. Abb. 1 zeigt die beschickte Apparatur. 

Etwa 5 mm unterhalb der Schnittfläche der Koleoptile wurde mit einer Nadel 
ein kleiner Vaselinetropfen angebracht, der durch Abziehen der Nadel von der 
Koleoptile in eine feine Spitzeausgezogen wurde. Die Verlängerung der Koleoptile 
konnte nun mittels Okularmikrometer durch Messung der Veränderung des 
Abstandes der Vaselinespitze an der Koleoptile und der nächstgelegenen Mar- 
kierungslinie am Maßstab verfolgt werden. 

Abb. 2 zeigt die Zuwachswerte von Koleoptilen bei apikaler Zu- 
führung von 100 y/Liter Kaliumsalz der B-Indolylessigsäure und die der 
mit reinem Wasser behandelten Kontrollen. Vor dem Versuch waren die 
Koleoptilen zweimal dekapitiert worden. Die erste Dekapitation er- 
folgte 120 Min. und die zweite unmittelbar vor der Zuführung der 
Versuchslösung. 

Das Gesamtwachstum der mit B-Indolylessigsäure versehenen 
Koleoptile steigt nach 30 Min. erheblich über das der Kontrollen an. 
Innerhalb einer relativ kurzen Zeit erreicht ihr Zuwachs einen Wert, 
der viermal größer ist als der der Kontrollen. Die Zuwachswerte 
bleiben dann auf gleicher Höhe, um erst weiter anzusteigen, wenn 
auch die Kontrollen eine erhöhte Streckung aufweisen, die durch die 
sog. Regeneration der physiologischen Spitze, d.h. durch Wieder. 
einsetzen des normalen Wuchsstoffstromes, zu erklären ist. 

Wenn man berücksichtigt, daß das Gesamtwachstum der Koleoptile 
sich aus dem Wachstum einzelner Teilabschnitte bzw. einzelner Zellen 
mit von der Spitze zur Basis abnehmendem Streckungsgrad zusammen- 
setzt, dann ist das schnelle Erreichen eines maximalen Zusatzwertes, 
wie aus der Abb. 2 hervorgeht, recht auffällig. 
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Betrachten wir einmal den Verlauf von Ursache und Wirkung bei diesem 
Streckungsprozeß nach der heute allgemein gültigen Auffassung über das 
Streckungswachstum. Die ß-Indolylessigsäure aktiviert, soweit sie mit den 
apikalen Zellen der Koleoptile unmittelbar in Berührung kommt, dort inaktives 
Auxin (v. GUTTENBERG 1942, DETTWEILER 1943, Ruge 1947). Das aktive 
Auxin breitet sich nun von der Spitze zur Basis der Koleoptile aus und verändert 
dabei den physiologischen Zustand der Zelle dahingehend, daß eine Zellstreckung 
resultiert. Die Anderung des Zustandes der 
Zellen soll darin bestehen, daß das Auxin als 
Säure die Intermizellarsubstanz ansäuert und 
dieser einen höheren Quellungsgrad verleiht, 
| der eine Lockerung des Zellwandgefüges zur 
Folge hat. Damit ist die plastische Dehnbarkeit 
der Zellmembran erhöht, der Wanddruck also 
erniedrigt. Nach der in der Einleitung auf- 
geführten Formel steigt die Saugkraft der 
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Abb. 1. Maßstab mit Koleoptile zur Abb, 2. Wachstumsverlauf einer zweimal dekapi- 
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Zelle, und die zur Streckung erforderliche Wasseraufnahme in die Vakuole 
ist so energetisch möglich. 

Fragen wir nun, ob das viermal stärkere Wachstum der wuchsstoffreichen 
Koleoptilen durch eine infolge Wanddruckverminderung erhöhte Saugkraft ihrer 
Zellen tatsächlich erklärt werden kann. 

Die Saugkraft der Zellen in der Hauptstreckungszone der Koleoptile beträgt 
etwa 6—7 Atm. und der Wanddruck 0,5—0,6 Atm. Der Wanddruck macht also 
nur 1/,, des Saugkraftwertes der Zelle aus. Ähnliche Zahlenverhältnisse findet 
Rue (1937) beim Hypokotyl von Helianthus. Durch Zuführung von f-Indolyl- 
essigsäure in Pastenform zu dekapitierten Hypokotylen wird das Wachstum 
derselben 2 Stunden nach Versuchsbeginn um das 4—6fache gegenüber den 
Kontrollen gesteigert. Die Saugkraft der Hypokotylzellen beträgt zu dieser Zeit 
8—9 Atm. und der Wanddruck 1,5—2 Atm. Hier macht also der Wanddruck 
1/, vom Saugkraftwert aus. Der Faktor Wanddruck in der Gleichung 


Saugkraft = osmotischer Wert — Wanddruck 





1/ 
‘4 


kann also nicht unmittelbar, da er nur !/,—!/,, der Saugkraft ausmacht, diese 
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um das 4—6fache steigern. Derartige Saugkrafterhöhungen sind auch niemals 
in wachsenden Zellen gemessen worden. Vielmehr sinkt mit Aufnahme des 
Wachstums die Saugkraft der Zellen. Um dennoch die Verminderung des Wand- 
druckes als Ursache für die gesteigerte Wasseraufnahme erklären zu können, wird 
folgende Annahme gemacht: 

Der Wuchsstoff vermindert den Wanddruck und erhöht dadurch um einen 
geringen Wert die Saugkraft der Zelle. Es kommt somit zu einer gesteigerten 
Wasseraufnahme. Durch Osmoregulation wird nun die Saugkraft der wuchs- 
stoffreichen Koleoptilen immer etwas höher gehalten als bei den wuchsstoff- 
freien. Das resultierende Streckungswachstum der wuchsstoffreichen Koleoptilen 
muß somit eine mit der Zeit immer größere Differenz gegenüber dem der wuchs- 
stoffarmen Koleoptilen aufweisen, die nach einer bestimmten Zeit das 4—5fache 
betragen könnte. 

Es zeigt sich aber, daß nach Einwirkung der B-Indolylessigsäure 
die Zuwachswerte der behandelten Koleoptilen (s. Abb. 1) oder Hypo- 
kotyle (RuGe 1937, Abb. 3) schlagartig einen 4—6fach höheren Wert 
gegenüber den Kontrollen erreichen. 

Dieses Verhalten der Koleoptilen bzw. Hypokotyle nach Zugabe 
von B-Indolylessigsäure ist schwerlich mit der heute allgemein aner- 
kannten Wachstumstheorie in Einklang zu bringen. Es erweckt vielmehr 
den Eindruck, daß durch das Heteroauxin ein Widerstand für die Wasser- 
aufnahme in die Zellen plötzlich verringert wird. 

Diese Beobachtungen und Überlegungen machten eine erneute 
Untersuchung der primären Wirkung des Wuchsstoffes bei der Aus- 
lösung der Zellstreckung erforderlich unter besonderer Berücksichti- 
gung der Osmoregulation und der Wasserpermeabilität der Zellen. 

Zur Lösung dieser Frage schien mir der Sektionstest nach BoNNER 
(1934) aus folgenden Gründen besonders geeignet: 

1. Er weist eine weitgehende quantitative Beziehung zwischen 
Wuchsstoff und Wachstum auf. 

Bei apikaler Zuführung von Heteroauxin zur Koleoptile und Mes- 
sung des resultierenden Gesamtwachstums ist, wie ich bereits an anderer 
Stelle ausführte (Pont 1938), die Überlagerung des Wachstums der 
einzelnen Zellen zu berücksichtigen, deren Zuwachs von der Spitze zur 
Basis abnimmt und dadurch den Verlauf der Wuchsstoffwirkung auf 
die einzelnen Zellen verschleiert. 

2. Er läßt eine Messung der Zellstreckung in kurzen Zeitabständen 
unmittelbar nach Einlegen der Koleoptilzylinder in die Versuchs- 
lösung zu. 

Wuchsstofffreie Koleoptilzylinder zeigen in den ersten 3—4 Stunden 
nach Einlegen in Wasser eine starke Wasseraufnahme unabhängig 
von einer Osmoregulation, die erst nach Wassersättigung der Zellen 
sich auswirken kann. 

3. Er ermöglicht bei gleicher Versuchsanordnung wie zu Wachstums- 
messungen eine Bestimmung der Saugkraft und der Wasserpermeabilität 
in Anlehnung an die Streifenmethode von URSPRUNG und BLUM (1924). 
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II. Analyse des primären Streekungsverlaufes im modifizierten 
Sektionstest. 


A..Anzucht der Versuchspflanzen. 


Die Versuche wurden mit der Koleoptile von Avena sativa durchgeführt. 
Die Anzucht der Koleoptilen erfolgte im Dunkelraum bei konstanter Temperatur 
von 21° und einer relativen Luftfeuchtigkeit von 96—98%. Die entspelzten Kary- 
opsen wurden zunächst für 4 Stunden in Aqua dest. vorgequollen und anschließend 
für 24 Stunden zwischen feuchtem Filtrierpapier zur Keimung ausgelegt. Danach 
konnte bereits eine Auswahl zwischen gut und schlecht keimenden Körnern ge- 
troffen werden. Gleichmäßig vorgekeimte Körner wurden nach der Methode von 
LAIBAcH und KORNMANN (1933) auf eine mit Filtrierpapier überzogene Glasplatte 
zwischen ein Gummiband geklemmt und zur weiteren Kultur in Aqua dest. auf- 
gestellt. Nach 3 Tagen hatten die Koleoptilen eine Größe von 20—30 mm erreicht. 
Aus der Hauptstreckungszone der Koleoptile, das ist 4—7 mm unterhalb der 
Spitze, wurde mit einem besonderen Messer, das aus zwei parallelgestellten 
Rasierklingen bestand, ein Zylinder von 3mm Länge herausgeschnitten. Um 
wuchsstofffreie Zylinder zu erhalten, wurden die Koleoptilen 2 Stunden vor dem 
Versuch dekapitiert. 


B. Apparatur zur Messung der Längenänderung der Koleoptilzylinder. 

In meinen ersten Versuchen (s. Anmerkung S. 227) hatte ich in 
bestimmten Zeitabständen die Koleoptilzylinder in den Versuchs- 
lösungen photographiert und den Film nachträglich unter dem Mikro- 
skop ausgewertet. Dadurch war es möglich, innerhalb einer sehr kurzen 
Zeit mehrere Messungen durchzuführen und dabei die Längenände- 
rungen des einzelnen Koleoptilzylinders zu bestimmen. Da mir bei der 
Wiederholung der Versuche Filmmaterial in genügender Menge nicht 
zurVerfügung stand, mußte nachstehender Weg zur Bestimmung der 
Längenänderung der Koleoptilzylinder im Sektionstest beschritten 


werden. 

7 oder 8 Koleoptilzylinder von 3mm Länge wurden auf einen Glasstab von 
0,4—0,5 mm Stärke aufgereiht. Oberhalb der Koleoptilzylinder kam eine Glas- 
kapillare von 10 mm Länge zu liegen, die ebenfalls auf den Glasstab aufgezogen 
wurde. Den Abschluß bildete ein Bleigewicht von 800 mg, das auf einer Seite eine 
feine Nadelspitze trug. Der Glasstab mit Koleoptilzylindern, Kapillare und Blei- 
gewicht wurden alsdann in den im Abschnitt II beschriebenen Maßstab in der 
Weise eingelegt, daß er in eine kleine Glasöse am unteren Teil des Maßstabes ein- 
geschoben und in ein kleines Stückchen Stockfarbe am oberen Teil des Maßstabes 
eingedrückt wurde. Die Nadelspitze des Bleigewichtes kam auf die Millimeter- 
einteilung des Maßstabes zu liegen und wurde durch einen schrägen Schliff der 
Glaskapillare in dieser Lage gehalten. Der so beschickte Maßstab wurde dann 
in ein Glasröhrchen von 2,5 cm Weite und 7,5 cm Höhe eingehängt. Das Glasröhr- 
chen wurde soweit mit der jeweiligen Versuchslösung angefüllt, daß die Glas- 
kapillare bis zur Hälfte in die Lösung eintauchte. Abb. 3 zeigt den Maßstab mit 
aufgereihten Koleoptilzylindern. 

Die Messung der Längenänderung der Koleoptilzylinder i in ihrer Gesamtheit 
erfolgte mit dem Horizontalmikroskop, wobei der Abstand der Nadelspitze von 
der nächstgelegenen Markierungslinie am Maßstab in Okularteilstrichen (1 mm = 
42 Okularteilstriche) gemessen wurde. 


Planta Bd. 36. 16 
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Zum schnelleren Eindringen der Versuchslésung wuiden die Koleoptil- 
zylinder vor der ersten Messung bei einem Unterdruck von 450 mm Queck- 
silber für 5 Min. infiltriert. Die Messungen erfolgten, wenn nicht anders an- 
gegeben, in Abständen von 15 zu 15Min. Diese Methode hat den Nachteil, 
daß nicht die Längenänderung jedes einzelnen Koleoptilzylinders gemessen 
werden kann, um einen Durchschnittswert und mittleren Fehler zu ermitteln. 
Durch sorgfältige Auslese der Koleoptilen ‘und der Koleoptilzylinder kann 
dieser Nachteil, wie nachstehende Kontroll- 
versuche zeigen, eliminiert werden. 


C. Überprüfung der Versuchsapparatur. 


Zur Überprüfung der Apparatur wurden 
4 Maßstäbe mit je 7 Koleoptilzylindern 
ausder Hauptstreckungszone 20 mm langer 
Koleoptilen beschickt. Die Koleoptilen 
waren 2 Stunden vor der ersten Messung 
dekapitiert worden. Als Versuchslésung 
wurde für alle 4 Maßstäbe Aqua bidest. 
(pa = 6,0) verwandt. Der Versuch ging über 
6 Stunden, wobei die Messungen zunächst 
alle 15 Min., dann alle 30 Min. und zuletzt 
alle Stunden vorgenommen wurden. 

Tabelle 1 zeigt die’ gute Übereinstim- 
mung der Werte in den einzelnen Versuchs- 
reihen. Die Differenzen betragen in den 
ersten 2 Stunden 1—2 Okularteilstriche. 
Größere Abweichungen treten erst am Ende 


























Abb. 3. des Versuch f. Z streckungsverlauf 
Maßstab mit aufgereihten L Ree ae un St gs 
Koleoptilzylindern. ist zu bemerken, daB eine halbe Stunde 


nach Einlegen der Koleoptilzylinder in die 

Versuchslösung eine um das Doppelte erhöhte Streckung einsetzt, 
die */, bis 1 Stunde lang fast gleichmäßig anhält, um dann langsam 
und gleichmäßig abzunehmen. Es liegt die Vermutung nahe, daß Reste 
von Auxin in den Koleoptilzylindern vorhanden sind, die nach einer 
1/, Stunde zur Wirkung kommen und die stärkere Streckung auslösen. 
Zur Lösung dieser Frage wurde versucht, Koleoptilzylinder durch 
frühzeitiges Entfernen des Kornes von der Keimpflanze wuchsstoff- 
ärmer zu machen. Die Koleoptilen waren etwa 5—10 mm groß, als das 
Korn mit Skutellum entfernt wurde. Bis zum nächsten Tag wuchsen 
sie noch bis zu einer Größe von 20—25 mm heran. Sie zeigten dann, 
also 24 Stunden nach Entfernen des Kornes, eine geringe Abnahme 
des Längenwachstums und waren im Querschnitt etwas schmaler als 
normale Koleoptilen. In Tabelle 2 ist die Streckung von 7 Koleoptil- 
zylindern aus der Hauptstreckungszone von solchen Koleoptilen in 
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Tabelle 11. Verlauf der Gesamtstreckung von 7 Koleoptilzylindern aus normalen 
Koleoptilen in Aqua bidest. (pq = 6,0). 



































Streckung der Koleoptilzylinder in Okularteilstrichen 
gee | gis gs gs | 10% 10:5 10% 10% 11% 11% 12% 12% 13°° 14°° 
Maßstab | „is | bis | bis | bis | bis | bis | bis | bis | bis | bis | bis | bis | bis | bis 
gis | gs 945 100 | 10:5 10% 10% 11% | 11% 1200 12% 13% 14° 15° 
Uhr | Uhr | Uhr | Uhr | Uhr | Uhr | Uhr | Uhr | Uhr | Uhr | Uhr | Uhr | Uhr | Uhr 
| | | | 
1 6 | 65/135) 12 | 11 12 | 9 | 8 | 15 | 12 | 12 | 12 | 24 |2 
2 OTF 14 | 11 | 11 11 8 8 15 | 11 | 12 9 21 5 
3 6 |7 |14 | 12 | 13 | 12 | 10 | 8 | 14 | 11 | 11 9 | 18 | 16 
4 2 | 8. 138, | 28 1.18. 1.18. 1:80.17 ee I Du | 30:)- 91 17 














Tabelle 2. Verlauf der Gesamtstreckung von 7 Koleoptilzylindern aus entkornten 
Koleoptilen in Aqua dest. (pr = 5,6). 





Maßstab bis his 


Streckung der Koleoptilzylinder in Okularteilstrichen 

| 1225 | 1945 | 1325 | 13% | 14% | 15% 
bis | bis | bis bis bis | bis 
1245 1315 134 14% 154 16* 
Uhr | Uhr | Uhr | Uhr | Uhr | Uhr 





"1000 | 10% | 10% 10% | 11° 11°5 11” 11% 
| bis | bis | bis | bis | bis | bis 
1015 | 10% | 1045 | 11° | 1125 | 11%} 1145 | 123 
Uhr | Uhr | Uhr | Uhr | Uhr | Uhr | Uhr | Uhr 









































| | | 
1 13 | 15 | 16 | 13 | 12 | 9 Be Lit 5 | 4 4} 5|3 
2 7 13 | 15 | 16 13 11 9 12 | 7 6 4 8 4 | 6 
3 10 | 15 | 16 | 16 | 13 | 11 | 7 | 11 | 7 8| 5 |100| 9 16 
4 in lib lié | él MTS Tir l'O" APTE TA ls 7 


4 Parallelversuchen mit Aqua dest. als Versuchslösung (py = 5,6) 
aufgeführt. 

Auch diese Tabelle zeigt wiederum die gute Übereinstimmung der 
Streckungswerte in den einzelnen Versuchsreihen während der ersten 
2—3 Stunden der Streckung. Im Vergleich zu dem Streckungsverlauf 
von Koleoptilzylindern aus normalen Koleoptilen (s. Tabelle 1) nimmt 
der Zylinder aus entkornten Koleoptilen 1!/,—2 Stunden nach Ein- 
legen in die Versuchslösung sehr stark ab. Dies ist, wie wir später 
sehen werden, auf eine geringere Saugkraft der Zellen zurückzuführen, 
die den Verbrauch an osmotisch wirksamen Stoffen infolge Fehlens 
des Kornes nicht mehr ersetzen konnten. 

Die bei den normalen Koleoptilen in der ersten !/, Stunde zu beob- 
achtende schwache Streckung ist auch bei den Koleoptilzylindern der 
Tabelle 2 vorhanden. Sie ist aber hier auf einen viel kleineren Zeit- 
raum beschränkt. Die Koleoptilzylinder des Maßstabes 2 und 4 zeigen 
in der ersten !/, Stunde noch diese schwache Streckung, die in der 
zweiten 1/, Stunde aber schon den doppelten Wert erreicht. Die Kole- 
optilzylinder des Maßstabes 1 und 3 strecken sich hingegen schon in 
der ersten !/, Stunde relativ stark, wenn sie auch erst in der nächsten 


1 Die in dieser Arbeit angeführten Tabellen geben jeweils nur einen Fall von 
mehreren gleichwertigen Versuchsergebnissen an. 


16* 
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1/, Stunde den Höchstwert ihrer Streckung erreichen. Durch Entfernung 
des Kornes vom jungen Keimling läßt sich also die nach einem erst 
geringen Wachstum plötzlich einsetzende Steigerung der Streckung 
nach Einlegen der Koleoptilzylinder in die Versuchslösung nicht aus- 
schalten. Es wurde nunmehr versucht, durch Änderung des p,,-Wertes 
der Versuchslösung dieser Frage näherzukommen. 


IV. Die Zellstreekung der Avena-Koleoptile in Abhängigkeit von der 
Wasserstoffionenkonzentration und der Versuch einer Analyse der 
Säurewirkung bei der Zellstreckung. 


A. Verlauf der Zellstreckung in Abhängigkeit von der Wasserstoffionen- 
konzentration. 


Über den Einfluß der Wasserstoffionenkonzentration auf das Wachstum der 
Pflanzen und insbesondere auf die Zellstreckung der Avena-Koleoptile liegen 
zahlreiche Untersuchungen vor. So konnte Bonner (1934) im Anschluß an die 
Versuche STRUGGERs (1932 und 1934) nachweisen, daß die Koleoptilen, deren 
Epidermis auf zwei gegenüberliegenden Flanken entfernt wurde, in der 1. Stunde 
nach Einlegen in eine saure Pufferlösung (py = 4,0) eine 23fach größere Streckung 
aufweisen als in neutraler Lösung (pq = 7,3). Bonner führte die Wirkung der 
hohen Wasserstoffionenkonzentration auf eine Zurückdrängung der Dissoziation 
des Wuchsstoffmoleküls zurück. Nur das freie undissoziierte Wuchsstoffmolekül 
ist wirksam und verursacht eine Plastizitätsänderung der Zellmembran, die 
Bonner nach der Biegungsmethode von Heyn (1931) bestimmte. Nach unseren 
in Abschnitt II ausgeführten Überlegungen ist aber eine Wanddruckverminderung, 
die eine 32fach höhere Wasseraufnahme zur Folge haben soll, unmöglich; zumal 
bei dieser Versuchsanordnung, solange die Zellen nicht vollkommen wassergesättigt 
sind — die Koleoptilen strecken sich auch in der 2. und 3. Stunde nach Ein- 
legen in die Pufferlösung noch erheblich —, eine entsprechend große Osmoregu- 
lation unwahrscheinlich ist. 

Andere Gründe für die starke Streckung bei niedrigen py-Werten der Ver- 
suchslösung, wie Auftreten von Quellungskräften in den Wänden der Parenchym- 
zellen, Anstieg des osmotischen Wertes oder Erhöhung der Wasserpermeabilität, 
glaubt Bonner durch eingehende Versuche ausgeschaltet zu haben, wobei er die 
Wasserpermeabilität nach der Deplasmolysemethode bestimmte und dabei zufolge 
der an und für sich hohen Permeabilitätswerte der jungen Zellen keinen Unter- 
schied bei verschiedenen py-Werten der Versuchslösungen feststellen konnte. 

Die Erklärung der Säurewirkung über den Wuchsstoff auf das Wachstum der 
Koleoptilen nach BONNER wurde von BRECHT (1936) angezweifelt. Er vermutet 
auf Grund des zeitlich verschiedenen Eintretens von Säure- und Wuchsstoff- 
wirkung sowie aus anderem unterschiedlichen Verhalten, daß Wuchsstoff und 
Säure beim Wachstum der Koleoptilen nicht ursächlich miteinander verknüpft 
sind. 

Eine weitere eingehende Überprüfung fanden die Versuche Bonners durch 
VAN SANTEN (1938), die im allgemeinen seine Ergebnisse bestätigen konnte. Der 
Einfluß des py-Wertes von Phosphat-Pufferlösungen auf die Streckung von 
Koleoptilzylindern über einen Zeitraum von 24 Stunden verläuft im Bereich von 
px = 4,18—5,8 nach der Titrationskurve der Auxindissoziation. Bei pp-Werten 
unter 4,18 tritt eine Schädigung des Gewebes ein. Im Bereich von pp = 5,8 bis 
6,5 verläuft dagegen die Wirkungskurve im Gegensatz zur Titrationskurve des 
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Auxins waagerecht. VAN SANTEN erklärt diese Abweichung von der Titrations- 
kurve dadurch, daß um px = 6 die Wasserstoffionenkonzentration des Zell- 
inhaltes liegen soll und daher die geringen py-Unterschiede zwischen Versuchs- 
lösung und Zellinhalt die Wasserstoffionenkonzentration der besser gepufferten 
Zelle nicht zu beeinflussen vermögen. Da van SANTEN nicht die Wirkung der 
Wasserstoffionenkonzentration auf die Streckung der Koleoptilzellen unmittelbar 
nach Einlegen in die Versuchslösung in kurzen Zeitabständen untersucht und 
dadurch die Auswirkung einer etwaigen Osmoregulation nicht ausgeschaltet 
hatte, wurden eigene Versuche unter besonderer Berücksichtigung der ersten 
Streckungsphase nach Eintauchen der Koleoptilzylinder in die Versuchslösung 
angestellt. 

Als Pufferlösung wurde das Azetatpuffergemisch nach MICHAELIS 
angewandt. Der py-Wert der Lösungen wurde mit der Chinhydron- 
elektrode bestimmt. Die von STRUGGER (1934) angegebene Konzen- 
tration erwies sich selbst bei py = 4,95 als schädlich für die Zellen 
von Koleoptilen, deren Korn 24 Stunden vor dem Versuch entfernt 
worden war. So starben nach zunächst sehr starker Streckung 
die Zellen bei py = 4,08 nach einer !/, Stunde, bei py= 4,65 nach 
1/, Stunde und py, = 4,95 nach 1 Stunde ab. 

Bei einer Verdünnung der Pufferlésung auf 1:5 trat diese Schädi- 
gung der Koleoptilen mit gleicher Vorbehandlung bei py = 4,05 
erst nach !/, Stunde, bei py — 4,65 nach 1 Stunde und bei py = 
4,95 nach 21/,—3 Stunden auf. Nach den Ergebnissen der Unter- 
suchungen von ALBAUM, KAISER und NESTLER (1937) an Nitella ist 
es wahrscheinlich, daß diese Schädigung der Zellen auf Eindringen 
von Wasserstoff- und Azetationen in die Vakuole verursacht wird, 
die das Gleichgewicht der in der Vakuole ablaufenden Prozesse stören. 

Die im Abschnitt III B beschriebene anfängliche Streckungsförde- 
rung nach Einlegen der Koleoptilzylinder in die Versuchslösung tritt 
bei der unverdünnten Pufferlösung nur bei hohem p,-Wert (py = 5,6 
und höher) auf, während bei niedrigem py-Wert gleich zu Beginn des 
Versuches ein maximaler Zuwachs erreicht wird. Bei einer Verdün- 
nung der Pufferlösung auf 1:5 ist die anfängliche Streckungszunahme 
auch bei pg = 4,95 noch zu beobachten, bei einer Verdünnung auf 
1:10 selbst bei einem p,-Wert von 4,65 bis 4,36. Sie zeigt also neben 
der bereits beschriebenen Abhängigkeit von einer Entkornung des 
Keimlings — bei 24 Stunden vor dem Versuch entkornten Koleoptilen 
tritt die Förderung schneller ein als bei normalen Koleoptilen — eine 
Abhängigkeit vom p,-Wert und der Konzentration der Pufferlösung. 
Es liegt daher die Vermutung nahe, daß diese Förderung durch eine 
Aufladung der Membran oder einer anderen das Wachstum regulieren- 
den Substanz mit Wasserstoffionen bedingt wird, die bei niedrigem 
Pa-Wert und hoher Pufferkonzentration schneller erreicht wird als 
bei hohem py-Wert und niedriger Pufferkonzentration. Das schnellere 
Einsetzen der erhöhten Streckung bei entkornten Keimlingen erklärt 
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sich dann durch die eigene Pufferkraft der Koleoptilzellen, die in 
entkornten Koleoptilen durch die Ausschaltung der Zufuhr von Nähr- 
salzen aus dem Korn und bei Anzucht in Aqua dest. geringer sein muß 
als in den Zellen normaler Koleoptilen. 

Zur Analyse des Streckungsverlaufes der Koleoptilzellen in Ab- 
hängigkeit von der Wasserstoffionenkonzentration wurde in den 
folgenden Versuchen der Azetatpuffer auf 1:10 verdünnt. Abb. 4 zeigt 
180, den Verlauf der Strek- 
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Abb. 4. Streckung der Koleoptilzylinder aus normalen 


Koleoptilen in Abhängigkeit vom pu. die Halbstundenwerte 


eingetragen. Der Ver- 
gleich der Streckungskurven bei den verschiedenen p,-Werten gibt 
das auf Grund der Versuche van SANTENs (1938) zu erwartende Bild 
wieder. Je niedriger der py-Wert ist, um so größer ist die Streckung, 
d.h. die Wasseraufnahme in die Zellen in der Zeiteinheit. Mit ver- 
stärkter Wasseraufnahme tritt bei py = 4,1 eine Schädigung der 
Zellen nach 2 Stunden ein, die zu einer Verkürzung der Koleoptil- 
zylinder infolge Aufhebung des Turgordruckes führt. Bei py, = 4,4 
ist nach 31/, Stunden ebenfalls eine starke Abnahme der Zuwachswerte 
zu erkennen. 
Den Streckungsverlauf von Koleoptilzylindern ausKoleoptilen, deren 
Korn 24 Stunden vor dem Versuch entfernt worden war, zeigt Abb. 5. 
Die Entkornung des jungen Keimlings muß zunächst zu einer 
Verringerung der osmotisch wirksamen Substanzen in den Zellen der 
Koleoptile führen. Die Saugkraft der Zellen von entkornten Koleoptilen 
wird daher schwächer und damit die Wasseraufnahme in die Zellen 
bzw. die Streckung der Zelle geringer. Dies kommt beim Vergleich der 
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Abb. 4 mit der Abb. 5 klar zum Ausdruck. Die Steilheit der Streckungs- 
kurven ist für alle p,-Werte im Vergleich zu denen der normalen 
Koleoptilen flacher geworden. Der schädigende Einfluß der Wasser- 
stoffionen tritt aber bei den entkornten Koleoptilen trotz geringerer 
Wasseraufnahme schon nach 1 Stunde auf. Auch die Koleoptilzylinder 
in der Versuchslösung mit einem py-Wert von 4,4 zeigen nach 3 bis 
4 Stunden zunächst einen Stillstand in der Streckung und anschließend 
eine geringe Längenabnahme. Diese Beobachtung mag die von uns 
im vorhergehenden Ab- „, * 
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sehen werden, daß der 30} Sn 
Unterschied zwischen 2. ° §7 
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Pu-Werten stärker bei 0 7 2 3 4 5 6 Std 


den entsamten Kole- Abb. 5. Streckung der Koleoptilzylinder aus 24 Stunden 
vor der ersten Messung entkornten Koleoptilen in 


optilen zum Ausdruck Abhängigkeit: vom pu. 
kommt als bei den nor- 

malen. Dieser Unterschied wird noch bedeutend auffälliger, wenn die 
Streckung der Koleoptilzylinder in einer Versuchslösung vonstatten 
geht, der durch Zugabe eines Plasmolytikums eine bestimmte Saugkraft 
gegeben wird. Die Differenz zwischen der Saugkraft der Zellen und der 
der Versuchslösung wird dadurch geringer und damit die Wasserauf- 
nahme und Streckungder Zellen in der Zeiteinheit kleiner. Abb. 6 zeigt die 
Streckung von Koleoptilzylindern in einer 0,05 mol. Mannitlésung mit 
verschiedenen py-Werten. Als Plasmolytikum wurde Mannit gewählt, 
da in den Versuchen von SCHNEIDER (1938) und THIMANN und SCHNEIDER 
(1938) Mannit sich als vollkommen indifferent beim StreckungsprozeB 
der Koleoptilen erwiesen hat. 

Der Einfluß der verschiedenen Wasserstoffionenkonzentrationen 
zeigt sich nun besonders klar. Die von van SANTEN beobachtete Ab- 
weichung der Wirkungskurve der Wasserstoffionenkonzentration von 
der Titrationskurve des Auxins wird bestätigt, da zwischen den 
Streckungsraten der Koleoptilzylinder in den Pufferlösungen von 
Pa = 5,6 und py = 6,0 kein Unterschied besteht. 
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Die schädigende Wirkung hoher Säuregrade macht sich in diesem 
Versuch wohl zufolge der geringen Wasseraufnahme erst sehr spät 
bemerkbar, so in der Pufferlösung mit einem p;; = 4,1 erst nach 
3 Stunden. 

Die mitgeteilten Versuche zeigen, daß eine Entkornung der Koleoptile 
die Wirkung der Wasserstoffionen bei der Zellstreckung beschleunigt. 
Sollte die Entfernung des Kornes eine Verminderung des inaktiven 


Wuchsstoffes in der Koleoptile zur Folge haben, so wäre nach der 
von BONNER aufgestell- 


ten Theorie der Säure- 
25L wirkungüber dasWuchs- 


stoffmolekül das Gegen- 
teil zu erwarten. Nach 
eigenenVersuchen (PoHL 
1936) ist aber bei einer 
relativ so späten Ent- 
pene fernung des Korneskeine 


RT, RER N art Verminderung desGehal- 





Löngenänderung 
à 
T 





tes an inaktivem Wuchs- 
stoff in der Koleoptile 
a ? 2 3 # 5 65 zu erwarten. Es muß 


Abb. 6. Streckung der Koleoptilzylinder aus 24 Stunden a ‘ 
vor der ersten Messung entkornten Koleoptilen in einer daher geschlossen wer- 
0,05 mol Mannitlösung mit abgestuften pu-Werten. den, daßeine Entkornung 


des jungen Keimlings die 
Pufferkraft der Koleoptilzellen herabsetzt. Die Säurewirkung kommt ferner 
unmittelbar nach dem Eindringen der Versuchslösung in das Gewebe zur 
Auswirkung und ist von der Pufferkraft der Zellen und der der Puffer- 
lösung abhängig. 
Ob die Säure über das Wuchsstoffmolekül wirkt, wird angezweifelt. 
Wenn eine solche Wirkung vorhanden ist, dann ist sie aber nur von 
sekundärer Bedeutung. 








B. Analyse der Säurewirkung auf die Zellstreckung der Koleoptile. 


Nach den bereits mehrfach zitierten Arbeiten von BONNER (1936) und van 
SANTEN (1938) soll eine hohe Wasserstoffionenkonzentration die Dissoziation des 
Auxinmoleküls zurückdrängen. Das undissoziierte Wuchsstoffmolekül wirkt nun 
direkt oder indirekt über das Plasma auf die Zellmembran ein und ändert deren 
plastische Dehnbarkeit. Nach RuGE (1937) wirkt der Wuchsstoff unmittelbar 
auf die Zellwand, indem er die Intermizellarsubstanz ansäuert und damit ihr 
einen erhöhten Quellungsdruck verleiht. Dieser erhöhte Quellungsdruck ist die 
Plastizitätsänderung der Membran und primäre Ursache der Zellstreckung. 

Der Einfluß der Wasserstoffionenkonzentration unmittelbar auf die Deh- 
nungseigenschaften der Membran wurde sowohl von RuGE (1937) als auch von 
GESSNER (1934) am Hypokotyl von Helianthus untersucht. Sie fanden über- 
einstimmend, daß die Zellmembran plasmolysierter Zellen bei py = 4,0—4,5 
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ein ausgeprägtes Minimum sowohl in der plastischen als auch elastischen Dehn- 
barkeit aufweisen. Mit fallendem px unter pp = 4,0 nimmt dagegen die plasti- 
sche und die elastische Dehnbarkeit stark zu; ebenso ist eine Zunahme beider 
Dehnungseigenschaften bei steigendem py bis zu einem Wert von pq = 6bis 
px = 7zu erkennen. Mit höherem px-Wert lassen dann wieder beide Dehnungs- 
eigenschaften nach. 

Diese Abhängigkeit der Dehnungseigenschaften vom px-Wert 
wurde durch eigene Streckungsversuche auch bei der Membran der 
Avena-Koleoptilen gefunden. Die Versuche wurden in der Weise 
durchgeführt, daß normale 1,5—2 cm lange Koleoptilen, wie sie auch 
zu den anderen Versuchen dieser Arbeit herangezogen wurden, 1/, 
Stunde nach einer Dekapitation vom Keimling abgeschnitten und 
für %/, Stunde in verschieden abgestufte Zitronensäure-Phosphat- 
Gemische nach HOLVAINE (KoutHorr 1932) gelegt und anschließend 
4 Stunden lang in 50%igem Glyzerin plasmolysiert wurden. Die 
Verdünnung des Glyzerins auf 50% wurde ebenfalls mit Pufferlösungen 
vorgenommen, so daß die Koleoptilen auch bei der Plasmolyse den 
gleichen Säuregraden ausgesetzt waren. Die Dehnungseigenschaften 
der Zellmembran wurden anschließend durch Messung der bei Bela- 
stung mit 4g auftretenden Dehnung einer 10mm langen Strecke 
der Koleoptile mit einem Horizontalmikroskop gemessen. Die plasti- 
sche Dehnbarkeit wurde nach Abnahme des Gewichtes an Hand der 
bleibenden Dehnung bestimmt. 

Tabelle 3 zeigt die gleiche Abhängigkeit der Dehnungseigen- 
schaften der Membran vom py-Wert bei der Avena-Koleoptile, wie sie 
GESSNER und RuGE für das Hypokotyl von Helianthus gefunden 
haben. Beide Membranen dürften sich daher in ihrem Aufbau nicht 
wesentlich voneinander unterscheiden. 


Tabelle 3. Prozentuale Dehnung der Koleoptilmembran bei Belastung mit 4g 
in Abhängigkeit vom py. 
T T 























- Dy -Wert 34 | 40 | 46 | 485 | 56 | 63 | 7,0 

7 
elastische Dehnbarkeit . . . | 1,875 | 0,91 | 1,39 | 1,64 | 2,11 1,53 | 1,16 
plastische Dehnbarkeit. . . | 0,29 | 0,154 | 0,425 | 0,508 | 1,054 | 0,42 | 0,07 


Diese Ergebnisse stehen offensichtlich im Gegensatz zu unseren 
im vorhergehenden Abschnitt dargestellten Streckungskurven der 
Koleoptilzylinder in Abhängigkeit vom p;-Wert. Während die 
Koleoptilzylinder in den Versuchslösungen von p, = 6 fallend nach 
Pu = 4 eine gesteigerte Streckung zeigen, nehmen sowohl plastische 
als auch elastische Dehnbarkeit im gleichen Bereich ab. Höhere 
Säuregrade, die bei den Koleoptilzylindern eine geringere Streckung 
und eine Schädigung der Zellen auslösen, erhöhen dagegen die Deh- 
nungseigenschaften der Membran. 
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Diese Diskrepanz zwischen Wachstum und Dehnbarkeitsänderung 
der Zellmembran versucht RuGE mit der Annahme zu lösen, daß durch 
den Wuchsstoff eine Ansäuerung der Intermizellarsubstanz über den 
Pa-Wert der Pufferlösung erfolgen muß. 

Eine andere Form der Bestimmung der Dehnungseigenschaften, 
insbesondere der plastischen Dehnbarkeit, wurde von Hryn (1931) 
entwickelt. Er belastet waagrecht aufgehängte Koleoptilen an der 
Spitze mit einem Gewicht und mißt an der Größe der bleibenden 
Durchbiegung nach 2—3 Stunden die Plastizität der Koleoptile. Der- 
artige Biegungsversuche wurden von uns nun auch an entkornten 
und normalen Koleoptilen, die eine Stunde lang in Pufferlösungen 
von py = 4, Pr = 5 und pg = 7 lagen, vorgenommen. Bei hohem 
Pu-Wert resultierte nach 2stündiger Einwirkung eines Gewichtes 
von 250 mg — die Koleoptilen wurden !/, Stunde vor Einlegen in die 
Pufferlösung und ein zweites Mal vor dem Auflegen des Gewichtes 
dekapitiert — eine geringe plastische Dehnung von 1—1,2° sowohl 
bei entkornten als auch bei normalen Koleoptilen. Bei p;, = 4 dagegen 
betrug die plastische Dehnung 5—6°. Damit finden die Versuche von 
HEyx (1931) und Bonner (1934) zwar ihre Bestätigung. Es fragt sich 
aber nun, da aus den vorhergehenden Versuchen die Plastizität der 
Membran in Abhängigkeit vom p, eindeutig von pp = 6 nach px = 4 
abnimmt, ob die von HEYN und anderen Autoren auf Grund der 
Biegungsversuche gezogenen Schlüsse auf die Dehnungseigenschaften 
der Membran berechtigt sind. 

Es ist grundsätzlich zu beachten, daß bei solchen Biegungsversuchen 
die Plastizität der Koleoptile als ganzen Organs bestimmt wird. Die 
Koleoptile besteht aber nicht allein aus einer Zellmembran, sondern 
ist aus zahlreichen Zellen aufgebaut. Bei einer Durchbiegung dieses 
Organs durch Auflegen eines Gewichtes werden die Zellen auf der 
Oberseite der Koleoptile, die bei der Durchbiegung zur Konvexseite 
der Krümmung wird, sich strecken, d.h. sich vergrößern wollen. Die 
auf der Unterseite der Koleoptile gelegenen Zellen werden dagegen 
gestaucht bzw. verkürzt. Da aber Streckung bzw. Verkürzung Wasser- 
aufnahme oder Wasserabgabe in die oder aus der Vakuole der Zellen 
bedeutet, so könnte die bei Belastung und niedrigem p,-Wert ge- 
messene höhere Plastizität dadurch zustande kommen, daß durch eine 
hohe Wasserstoffionenkonzentration eine erhöhte Permeabilität für 
Wasser ausgelöst wird. Diese höhere Permeabilität wird einen schnel- 
leren Ausgleich der Spannungskräfte zwischen Ober- und Unterseite 
der Koleoptile beim Biegungsversuch auslösen, der bei der an und 
für sich hohen Plastizität der jungen Zellmembran zu einer stärkeren 
bleibenden Durchbiegung der Koleoptile führen muß. 

Heyn selbst spricht in seiner grundlegenden Arbeit über „den Mechanismus 
der Zellstreckung‘‘ in dem Abschnitt, in welchem er diese Biegungsversuche 
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beschreibt, nur von der Plastizitätsbestimmung der Koleoptile. Dieser Schluß 
ist natürlich berechtigt, unberechtigt scheint mir dagegen der im nächsteñ Ab- 
schnitt der gleichen Arbeit angeführte Satz: „Die Veränderung in der Plastizität 
der Membran, welche soeben beschrieben worden ...“ 

Die durch hohe Wasserstoffionenkonzentration ausgelöste erhöhte Zell- 
streckung kann also nicht allein und primär durch eine Änderung der 
Wandeigenschaften der Koleoptilzelle erklärt werden. 

Nach Ausschaltung einer Wanddruckverminderung als primäre 
Ursache für die erhöhte Streckung bei niedrigem p,-Wert der Puffer- 
lösung erhebt sich nun die Frage, ob eine Permeabilitätserhöhung für 
Wasser als Ursache für das stärkere . Wachstum nachzuweisen ist. 


C. Änderung der Wasserpermeabilität als Ursache der Säurewirkung 
bei der Zellstreckung. 


Zur Bestimmung der Wasserpermeabilität der Koleoptilzellen 
mußten neue Wege der Untersuchungsmethode eingeschlagen werden, 
da mit den bisher angewandten Methoden, wie Festlegung der Grenz- 
plasmolyse- oder Deplasmolysewerte keine eindeutigen Ergebnisse zu 
erwarten sind. In der jungen, streckungsfähigen Zelle ist das Plasma 
so weitgehend mit der Zellwand in Verbindung, daß eine Loslösung 
desselben von der Wand durch eine starke Plasmolyse ohne Frage 
eine weitgehende Umbildung der Plasmagrenzschichten mit sich 
bringen muß. Aus diesem Grunde ist den Permeabilitätsstudien an 
jungen Pflanzenzellen zur Analyse des Streckungswachstums, wie sie 
zuletzt von RUGE (1934) durchgeführt wurden (andere Autoren s. bei 
Rugg), kein besonderer Wert zuzuschreiben. 

Bei Festlegung der Wasserpermeabilität ist darauf zu achten, daß 
durch die Plasmolyse der Zelle nur so viel Wasser entzogen wird, daß 
der Zusammenhang zwischen Plasma und Wand erhalten bleibt. 
Dies setzt eine sehr empfindliche Meßmethode für die Größe des 
Wasserentzuges voraus. Die im Abschnitt III B beschriebene Appa- 
ratur gestattet nun in einfacher Weise auch die Bestimmung der Wasser- 
permeabilität. Der Versuchslösung ist durch Zugabe eines indifferenten 
Plasmolytikums eine bestimmte Saugkraft zu geben. Es wird dann 
die Verkürzung der Koleoptilzylinder in der Zeiteinheit in einer hyper- 
tonischen Lösung und die Verlängerung der Koleoptilzylinder in 
einer hypotonischen Lösung ein Maß für die Wasserpermeabilität sein. 
Dabei ist natürlich noch der Wanddruck zu berücksichtigen, der der 
Wasseraufnahme entgegensteht, die Wasserabgabe aber fördert. 

Als indifferentes Plasmolytikum wurde wiederum Mannit verwandt. Die 
isotonische Mannitlösung, also die Mannitlösung, bei der keine Längenänderung 
der Koleoptilzylinder eintritt, beträgt für normale Koleoptilen 0,26 bis 0,27 mol, 
das entspricht einer Saugkraft von etwa 7—7,3 Atm. Die isotonische Lösung 
für entkornte Koleoptilen wurde mit 0,17—0,18 mol gefunden, entsprechend 
einer Saugkraft von 4,5—4,7 Atm. Die im vorhergehenden Kapitel postulierte 
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Saugkrafterniedrigung durch Entkornung des jungen Keimlings wird durch 
diese Messungen bestätigt. 

Zur Erzielung großer Kontraste wurde bei den folgenden Versuchen 
Zitronensäure-Phosphat-Puffer in einer Verdünnung von 1:15 verwandt, 
und zwar mit dem py, = 4,3 und 7,4. Dies sind die gleichen Säurewerte, 
die Bonner (1936) bei seiner Untersuchung der Säurewirkung auf die 
Zellstreckung verwandte. Je zwei Maßstäbe mit 7 Koleoptilzylindern 
aus normalen Koleoptilen wurden zunächst in 0,1 mol Mannitlösung 
vom pa = 4,3 und 7,4 eingetaucht. Nach einer halben Stunde wurde 
je ein Maßstab der beiden Paare a) in H,O von p, = 4,3 und 7,4, 
u s b) in 0,35 mol Mannitlösung 
Okularteilstriche £ mit gleichen p, — Werten ein- 
getaucht. Nach einer weiteren 
halben Stunde wurden die 


> 

Ss 0 

Q MaBstäbe wieder ausgewech- 
S 8 
3 selt, so daB nun diejenigen, die 
& 5 in der Mannitlösung lagen, in 


H,0 kamen und die aus H,O 
in die Mannitlösung. Abb. 7 
#L zeigt die Längenänderung der 
Abb. 7. Längenänderung der Koleoptilzylinder Koleoptilzylinder in Okular- 
te HO, 0.2, wad 636 al Massttbeane © teiletrichen. 
der Lésungen. Auf der Ordinate ist die 
Längenänderung und auf der 
Abszisse die Zeit abgetragen. Der Zeitpunkt des Wechsels der Lösungen 
ist mit A und B bezeichnet. 

Eine durch die Wasserstoffionenkonzentration ausgelöste Perme- 
abilitätsänderung für Wasser tritt in obiger Abbildung klar in Erschei- 
nung. Die Koleoptilzylinder in der Versuchslösung mit niedrigem p, 
zeigen sowohl die größte Wasseraufnahme wie auch die größte Wasser- 
abgabe. Die Wasseraufnahme nach Wechsel der 0,35 mol Lösung 
mit H,O ist natürlich zunächst sehr stark; aber sobald die Koleoptil- 
zylinder ihre ursprüngliche Länge wieder erreicht haben — das ist, 
wenn in der Abbildung die Kurven die Abszisse schneiden — laufen 
sie wieder mit den ersten Werten parallel. 

Werden mit derselben Pufferlösung (Verdünnung 1:15) Koleoptil- 
zylinder von entsamten Koleeptilen, deren Zellen, wie wir vorhin 
sahen, eine geringe Pufferkraft besitzen, in der gleichen Weise behan- 
delt, so bewirkt nun, wie Tabelle 4 zeigt, die hohe Wasserstoffionen- 
konzentration eine geringere Wasserabgabe in der hypotonischen 
Lösung bei geförderter Wasseraufnahme in der hypertonischen Lösung. 
Tabelle 4 bringt das Ergebnis eines solchen Versuches. 

Die Zahlenwerte in der Tabelle 4 geben die Längenänderungen 
innerhalb je 1/, Stunde wieder. Dieser Umschlag der Permeabilität 
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Tabelle 4. Längenänderung der Koleoptilzylinder von entkornten Koleoptilen 
in Okularteilstrichen. Zitronensäure-Phosphat-Puffer 1:15. 














Mol. der Pufferlösung 
0,05 | Mo | 0,25 
px 4,3 + 1,5 + 7,5 — 16 — 8 
Pu 7,4 +1 + 4 — 20 3490 


bei hoher Wasserstoffionenkonzentration ist von dem Verhältnis 
der Pufferkraft der Zelle und der Konzentration der Pufferlésung ab- 
hängig. Dies zeigen die in Tabelle 5 und 6 aufgeführten Versuche mit 
Pufferlösungen in einer Verdünnung von 1:10. 


Tabelle 5. Längenänderung der Koleoptilzylinder von normalen Koleoptilen 
in Okularteilstrichen. Zitronensäure-Phosphat-Puffer 1:10. 














Mol. der Pufferlösung 
0,05 wale 0.35 
| 1! 
px 4,3 + 6,5 + 5,5 | — 23,5 — 13,5 —85 
Pa 7,4 +3 + 3,5 — 18,5 — 8,5 — 4,5 


Tabelle 6. Längenänderung der Koleoptilzylinder aus entkornten Koleoptilen 
in Okularteiltsrichen. Zitronensäure-Phospat-Puffer 1:10. 














Mol. der Pufferlösung 
0,05 À NE Rae TR 
| 
px 43 + 4 +2... —9 —5 
PH 7,4 + 3,5 +65 | —17 —.is — 47 


Mit vorstehenden Versuchen ist eindeutig erwiesen, daß erhöhte 
Zellstreckung bei niedrigem py-Wert der Versuchslösung nicht auf 
eine Änderung der Dehnungseigenschaften der Membran zurückzuführen 
ist. Auch für die erhöhte Permeabilität für Wasser können keine 
physikalisch-chemischen Veränderungen der Membran verantwortlich 
gemacht werden. Läßt man nämlich, wie Tabelle 7 zeigt, die Wasser- 
stoffionen mit einer schwach hypertonischen Lösung auf die Zelle 
einwirken, dann tritt keine Veränderung in der Permeabilität auf. 


Tabelle 7. Längenänderung der Koleoptilzylinder von normalen Koleoptilen 
in Okularteilstrichen. Zitronensäure-Phosphat-Puffer 1:15. 





Mol. der Pufferlösung 





0,21 0,35 





Pu 4,3 +0 1 2:48, Io 4 
Pu 7,4 =] | 





— 16 —4 — 3 
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Träger der Permeabilitätsänderung für den Wassereintritt in die 
Zelle und damit für das Maß der Zellstreckung ist das Plasma. 

Der Wassereintritt in die: Vakuole selbst kann durch Änderung der 
Wasserstoffionenkonzentration vergrößert oder verkleinert werden. 

Eine ausführliche Diskussion vorstehender Ergebnisse wird im An- 
schluß an die Analyse der Streckungsauslösung durch Heteroauxin 
erfolgen. 


V. Die Zellstreckung der Avena-Koleoptile in Abhängigkeit vom 
Wuehsstoff und ihre Analyse. 


A. Die Zellstreckung und ihre Beziehung zur Wasserstoffionenkonzen- 
tration bei Zugabe von Wuchsstoff (B-Indolylessigsäure ). 

Bei Anwendung von ß-Indolylessigsäure zur Auslösung der Zellstreckung 
ist nach v. GUTTENBERG und seiner Schule zu beachten, daß die -Indolylessig- 
säure nur als Wuchsstoffaktivator wirkt. Demnach wird die B-Indolylessigsäure 
in der pflanzlichen Zelle vorhandenes inaktives Auxin aktivieren, das dann den 
StreckungsprozeB auslöst. Nach neueren Untersuchungen amerikanischer 
Autoren, die mir nur in Referaten zugänglich waren, soll die B-Indolylessigsäure 
selbst in äußerst geringen Konzentrationen auch in der Avena-Koleoptile vor- 
handen sein und dort den Auxinhaushalt regulieren. 

Um nun mit möglichst natürlichen Verhältnissen zu arbeiten, ist es erforder- 
lich, die B-Indolylessigsäure in geringen Konzentrationen der Koleoptile bzw. den 
Koleoptilzylindern zu bieten. Bei stärkeren Konzentrationen läuft man Gefahr, 
daß sich eine Säurewirkung der ß-Indolylessigsäure bemerkbar macht, wie wir 
sie in dem vorhergehenden Abschnitt kennengelernt haben. Diese Säurewirkung 
braucht nichts mit dem normalen Ablauf der Zellstreckung zu tun zu haben. 
Es handelt sich dabei vielmehr um sekundäre Prozesse. In einer früheren Arbeit 
(Pout 1938) habe ich bereits darauf hingewiesen, daß die Konzentration von 
B-Indolylessigsäure in der Zelle bei normalen Wachstumsprozessen bei etwa 100 
bis 200 y/Liter liegen könnte. 

Zur Analyse der Wirkung des Wuchsstoffes auf die Zellstreckung 
bei verschiedenen Wasserstoffkonzentrationen wurde die -Indolylessig- 
säure als Kaliumsalz in Verdünnungen innerhalb dieser Bereiche 
verwandt. 

Abb. 8 zeigt die Einwirkung von 100 y/Liter Heteroauxin in einem 
Azetatpuffer nach Micnagtis (Verdünnung 1:10) auf die Streckung 
von Koleoptilzylindern aus normalen Koleoptilen. 

Beim Vergleich dieser Abbildung mit den Streckungskurven gleicher 
Koleoptilzylinder, aber ohne Heteroauxinzugabe (Abb. 4), wird eines 
sehr deutlich: durch die Zugabe von Heteroauxin steigert sich die 
Streckung der Koleoptilzylinder in den Pufferlösungen mit hohen 
Py-Werten so, daß nun der Streckungsverlauf sich dem der Koleoptil- 
zylinder in der Versuchslösung mit niedrigem p4-Wert nähert. Die in 
der Abb. 4 breit auseinander gehenden Kurven fallen bei der Abb. 8 
in der ersten Phase der Streckung, der wir unser besonderes Augen- 
merk zur Analyse der Wuchsstoffwirkung zuwenden müssen, dicht 
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zusammen. Es wird also bei hohem pg-Wert durch Zugabe von ß- 
Indolylessigsäure die gleiche Wassermenge von den Zellen in der Zeit- 
einheit aufgenommen, wie bei niedrigem py, wobei zu bemerken ist, 
daß die Förderung durch Heteroauxin bei niedrigem py, bedeutend 
geringer ist als bei hohem. 

Diese Tatsache steht im Gegensatz zu den Versuchen von VAN SANTEN (1938), 
die feststellen konnte, daß beihoher wieauch beiniedriger Wasserstoffionenkonzen- 
tration die gleiche fördernde Wirkung der ß-Indolylessigsäure eintritt. VAN 


SANTEN verwandte aber die B-Indolylessig- 240 
säure in der relativ hohen Konzentration A 

von 1 mg/Liter und maß die Förderung > 
nach 24 Stunden. Dies ist aber, wie wir 200\- 


in der Einführung zeigten, zur Analyse 
der primären Wuchsstoffwirkung nicht 
zulässig. 7601- 
In unseren Versuchen zeigt sich 
die fördernde Wirkung der B-Indolyl- 
essigsäure erst nach !/, Stunde, und 
zwar tritt ein gesteigertes Wachstum 
zunächst in der Pufferlösung mit u; 
hohem py-Wert auf. Mit fallendem 60}- 
40 

20 


> 
Ss 
T 


Längenönderung 
§ à 
T T 


pa Setzt sie zeitlich gestaffelt später 
ein. Diese Tatsache deutet darauf 
hin, daß das durch die B-Indolylessig- 
säure aktivierte Auxin das gesteigerte Cie ET o 
Streckungswachstum in der gleichen Abb. 8. Streckung der Koleoptilzylin- 

ag : r + L d der in abgestuften Pufferlösungen mit 
oder ähnlichen Weise auslöst wie eine Zusatz von 100 y/Liter Heteroauxin. 
hohe Wasserstoffionenkonzentration. 

Koleoptilzylinder aus entkornten Koleoptilen in Pufferlösungen 
und in gepufferter 0,05 mol Mannitlösung mit Heteroauxin zeigen in 
ihrem Streckungsverlauf die gleiche Abhängigkeit vom p,-Wert und 
Wuchsstoff, wie aus den Abb. 9 und 10 im Vergleich mit den Abb. 5 und 
6 hervorgeht. 

B-Indolylessigsäure in geringer Konzentration fördert die Streckung 
bei niedriger Wasserstoffionenkonzentration und gleicht das Wachstum 
bei hohem py-Wert dem bei niedrigem py-Wert an. 











B. Analyse der primären Wirkung des Wuchsstoffes bei der Zellstreckung. 


Zur Analyse der primären Wirkung des Wuchsstoffes bei der Zellstreckun 7 
sind bisher in erster Linie nur die Zustandsgrößen der Zellmembran und des Zell- 
inhaltes Gegenstand eingehender Untersuchungen gewesen. Die Beurteilung 
der Wuchsstoffwirkung auf die Zellmembran stand dabei im Vordergrund. Beim 
Vergleich der Wandeigenschaften wachsender und nicht wachsender Zellen wurde 
mit wenigen Ausnahmen für die wachsende Zelle eine erhöhte plastische und 
elastische Dehnbarkeit gefunden. Diese Dehnbarkeitserhöhung kann nun Folge 
oder Ursache des Wachstums sein. HEYN hat in Beantwortung dieser Frage 
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Abb. 9. Streckung der Koleoptilzylinder aus ent- 
kornten Koleoptilen in abgestuften Pufferlésungen 
unter Zusatz von 75 y/Liter Heteroauxin. 
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Abb. 10. Streckung der Koleoptilzylinder aus entkorn- 
ten Koleoptilen in 0,05 mol. gepufferter Mannitlésung 
unter Zusatz von 50 y/Liter Heteroauxin. 





seine bereits erwähnten Bie- 
gungsversuche an waagerecht 
aufgehingten Koleoptilen 
durch Auflegeneines Gewich- 
tes durchgeführt. Er fand, 
daß die elastische Dehn- 
barkeit am Wachstum be- 
hinderter Koleoptilen trotz 
Wuchsstoffzugabe unverän- 
dert bleibt, während die 
plastische Dehnbarkeit eine 
wesentliche Steigerung er- 
fährt. Diese erhöhte Pla- 
stizität derganzen Koleoptile 
bei solcher Biegung darf aber 
keineswegs auf die Wand 
allein bezogen werden, wie 
wir bereits erörterten. Auf- 
fallend ist, daß Heyn bei 
Messung der Wandeigen- 
schaften wachsender Kole- 
optilen durch Streckungsver- 
suche immer weitgehende 
Parallelität zwischen elasti- 
scher und plastischer Deh- 
nung fand. Der Schluß aus 
seinen Versuchen: Erhöhung 
der elastischen Dehnbarkeit 
ist Folge und die Erhöhung 
der plastischen Dehnbarkeit 
ist Ursache des Wachstums, 
ist anfechtbar. 
AndereVersucheüberden 
Einfluß von B-Indolylessig- 
säure unmittelbar auf die 
pflanzliche Zellmembran, wie 
sie von RuGE (1936), ROBBINS 
und JACKSON (1937) und 
STEWARD (1938) durchge- 
führt wurden, können nicht 
zur Analyse des normalen 
Wachstums beitragen, da sie 
mit viel zu hohen Konzen- 
trationen angesetzt wurden. 
Falls eine Erhöhung der 
Plastizität der toten Zell- 
membran in dem einen oder 
anderenVersuch festzustellen 
war, so ist dies wohl allein 
auf eine Säurewirkung zu- 
rückzuführen, die nichts mit 


dem normalen Ablauf der Zellstreckung zu tun hat. Eine unmittelbare Beein- 
flussung der Membran durch den Wuchsstoff ist ferner nach den stöchiometrischen 
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Berechnungen von THIMANN und Bonner (1938) sehr unwahrscheinlich, da die 
einen Wachstumsprozeß auslösenden Wuchsstoffmoleküle nicht ausreichen, um 
die Oberfläche der Zellwände zu bedecken. Der Wuchsstoff muß also an be- 
stimmten Stellen des Plasmas in das physiologische Geschehen der Zelle ein- 
greifen. Welche Veränderungen er aber im Plasma hervorruft, konnte bisher 
nicht ermittelt werden. Auslösung von Protoplasmaströmung, Erhöhung der 
Atmung, Viskositäts- und Permeabilitätsänderungen konnten zwar beobachtet 
werden, erbrachten aber kein einheitliches Bild über die Wuchsstoffwirkung. 
Soweit es sich um Permeabiltätsuntersuchungen mit bisher gebräuchlichen 
Methoden handelt, sind die Ergebnisse sehr fragwürdig. Durch Messung des 
Verlaufes der Verkürzung von Koleoptilzylindern in einer hypertonischen Lösung 
konnte ich bereits eine durch Wuchsstoff induzierte Permeabilitätserhöhung 
nachweisen. Über diese Ergebnisse referierte ich 1939 auf der Allgemeinen 
Deutschen Botaniker-Tagung in Graz. Nachstehend soll über gleiche Versuchs- 
ergebnisse mit veränderter Methodik berichtet werden. 


C. Änderung der Wasserpermeabilität als primäre Wirkung des Wuchs- 
stoffes bei der Zellstreckung. 

Nachdem wir als Ursache für die streckungsfördernde Wirkung 
einer hohen Wasserstoffionenkonzentration eine Permeabilitätser- 
höhung für Wasser nachweisen konnten, lag es nahe, die Wirkung des 
Wuchsstoffes auf die Streckung der pflanzlichen Zelle in der gleichen 
Weise zu erklären. Dafür spricht zunächst die in Abschnitt VA 
gezeigte Wirkung der B-Indolylessigsäure bei niedriger Wasserstoff- 
ionenkonzentration. Die Streckung wurde in Versuchslésungen mit 
hohen py-Werten durch Zugabe von Heteroauxin soweit gefördert, 
daß sie sich der Streckung der Zellen in Versuchslösung mit niedrigem 
Pu-Wert näherte oder gleiche Größe wie sie erreichte. 

Der direkte Nachweis einer Permeabilitätserhöhung für Wasser 
durch Wuchsstoff steht aber noch aus. Im folgenden soll dieser Nach- 
weis erbracht werden. Die Durchführung der Versuche erfolgte in der 
gleichen Weise wie bei dem Nachweis der Permeabilitätsänderung 
durch Säuren. Als Plasmolytikum diente wiederum Mannitin Phosphat- 
und Azetatpuffer. Tabelle 8 zeigt das Ergebnis der Längenänderung 
von Koleoptilzylindern in einem Zitronensäure-Phosphat-Puffer (Ver- 
dünnung 1:15) mit einem pg von 6,3 und einer Heteroauxinkonzen- 
tration von 80 y/Liter. Die Koleoptilzylinder wurden zunächst für 
%, Stunde in eine 0,10 mol Lösung mit und ohne Wuchsstoff gelegt. 


Tabelle 8. Längenänderung der Koleoptilzylinder von normalen Koleoptilen 
in Okularteilstrichen. Zitronensäure-Phosphat-Puffer, Verdünnung 1:15, px 6,3. 
80 y/Liter Heteroauxin. 





Mol. der Pufferlösung, Zeitin Minuten 





























0,10 0,35 
15 [15 [15 | 5 | 25 | 5 | 5 | 5 | 5 | 15 

: 
mit Wuchsstoff . . . [+0,5 +2 | +3 —7,5|—7,5\—6 |—6,5|—3,5|—3,5|—7 
ohne Wuchsstoff . . . |+0,5 +1 | +1 —3 |-4 |-3,5/—3,5 2 |+1,5|—3,5 


Planta Bd, 36 17 
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Diese Zeit ist notwendig, um ein Eindringen der B-Indolylessigsäure 
in das Gewebe und eine Aktivierung des Auxins durch die ß-Indolyl- 
essigsäure sicherzustellen, ehe mit dem Wasserentzug durch ein stärkeres 
Plasmolytikum begonnen wird. 

Nach Ablauf der ®/, Stunde, in der die Längenänderungen der 
Koleoptilzylinder in 1/,stündigen Zeitabständen gemessen wurden, 
kamen die Koleoptilzylinder in eine 0,35 mo] Mannitlösung. Die nun 
einsetzende Verkürzung der Koleoptilzylinder wurde in Zeitabständen 
von 5 zu 5 Min. gemessen. 

In der 0,1 mol Lösung ist zunächst in der ersten !/, Stunde die 
Streckung der Koleoptilzylinder in den Lösungen mit und ohne Wuchs- 
stoff gleich. In der zweiten 1/, Stunde zeigt sich aber bereits ein Einfluß 
des Heteroauxins auf das Wachstum, der in der dritten !/, Stunde 
recht erheblich wird. Die Streckung, d.h. also die Wasseraufnahme 
der mit Heteroauxin behandelten Koleoptilzylinder, ist nun 2—3mal 
größer als die der nicht mit Wuchsstoff behandelten. Nach Austausch 
der 0,1 mol mit einer 0,35 mol Lösung ist nun aber auch die Ver- 
kürzung der Koleoptilzylinder mit Heteroauxin in der Zeiteinheit 
größer als die der nicht mit Wuchsstoff behandelten. Mit einer Wand- 
druckverminderung ließe sich zwar die durch Wuchsstoff gesteigerte 
Wasseraufnahme in der hypotonischen Lösung erklären, nicht aber 
die gleichzeitig damit verbundene stärkere Wasserabgabe in der 
hypertonischen Lösung. Der Versuch weist vielmehr eindeutig eine 
höhere Wasserpermeabilität für die mit Heteroauxin behandelten 
.Koleoptilzylinder nach. Die primäre Wirkung des Wuchsstoffes bei 
der Zellstreckung ist also zunächst allein in einer Permeabilitätserhöhung 
des Plasmas für Wasser zu suchen. 

Bei der Analyse der Säurewirkung auf die Zellstreckung konnte bei niedrigem 
px-Wert und hoher Pufferkonzentration ein Umschlag der Wasserpermeabilität 
von einer Erhöhung in eine Erniedrigung festgestellt werden. Es war nun die 
Frage zu prüfen, ob auch der Wuchsstoff in relativ hoher Konzentration diegleiche 
Permeabilitätserniedrigung auslöst. Dieser Gedanke liegt nahe, da ich bereits 
1938 nachgewiesen habe, daß die Wirkungskurve des Heteroauxins auf Koleoptil- 
zylinder aus der Hauptstreckungszone der Koleoptile nach einer zweigipfeligen 
Kurve verläuft. Das erste Maximum liegt zwischen 40 y und 80 y/Liter Hetero- 
auxin, darauf folgt ein Minimum zwischen 160 y und 240 y/Liter und ein weiterer 
Anstieg bis zu einer Konzentration von 1—100 mg/Liter. Diese Beobachtung 
kann man aber nur machen, wenn man das Wachstum der Koleoptilzylinder 
innerhalb einer kurzen Zeit nach Einlegen der Koleoptilzylinder in die ent- 
sprechenden Wuchsstofflésungen verfolgt. Bei einer Bestimmung der Zuwachs- 
werte nach 12 oder 24 Stunden ist das Minimum zwischen 160—240 y/Liter nicht 
mehr als solches festzustellen, wohl aber noch in einem gradlinigen Verlauf der 
Zuwachskurve zwischen 80—300 y/Liter zu erkennen. 

Zur Analyse dieses Minimums bei 160—240 y/Liter wurde eine 
Heteroauxinkonzentration von 200 y/Liter in ihrer Wirkung auf die 
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Wasserpermeabilität untersucht. In Tabelle 9 sind die Längenände- 
rungen der Koleoptilzylinder in einer Zitronensäure-Phosphat-Puffer- 
lösung in der Verdünnung von 1:15 mit dem py 6,7 und Mannit als 
Plasmolytikum mit und ohne Heteroauxinzusatz zusammengestellt. 


Tabelle 9. Längenänderung der Koleoptilzylinder von normalen Koleoptilen 
in Okularteilstrichen. 


Zitronensäure-Phosphat-Puffer, Verdünnung 1:15, pp 6,7, 200 y/Liter 




















Heteroauxin. 
Mol. der Pufferlösung, Zeit in Minuten 
0,10 0,35 
15 | 15 | 15 | 15 | 15 | 15 
mit Heteroauxin . . . . . . . . . +2,5 44,5 | Aen ee oe 
ohne Heteroauxin ........ +2 +3 +3 | —22 | —12 | —8 








In der 0,1 mol Lösung mit Heteroauxin strecken sich die Koleoptil- 
zylinder ®/, Stunden nach Beginn des Versuches um 60—70% mehr 
als die ohne Wuchsstoff. Bei 80 y/Liter Heteroauxin hatten wir eine 
200%ige Förderung trotz geringerer Heteroauxinkonzentration fest- 
gestellt. Die angewandte Heteroauxinkonzentration von 200 y/Liter 
liegt demnach, wie zu erwarten war, in dem oben beschriebenen Mini- 
mum der Wirkungskurve. Bei Wasserentzug in einer 0,35 mol Lösung 
zeigen nun die Koleoptilzylinder, die nicht mit Heteroauxin behandelt 
worden waren, eine stärkere Wasserabgabe in der Zeiteinheit als die mit 
Heteroauxin. Somit verringert eine hohe Heteroauxinkonzentration wie 
eine hohe Wasserstoffionenkonzentration die Wasserpermeabilität der 
Zellen in der Koleoptile. 


VI. Zusammenfassung und Besprechung der Ergebnisse. 

Die vorstehenden Untersuchungen wurden aus der Fragestellung 
angesetzt: 

Ist die Plastizitätserhöhung der Zellmembran die primäre wachstums- 
auslösende Wirkung des Wuchsstoffes bei der Zellstreckung? 

Zweifel an dieser heute allgemein anerkannten Theorie der Wuchs- 
stoffwirkung und des Streckungsmechanismus der Zelle traten gelegent- 
lich der Beobachtung der Wachstumsaufnahme dekapitierter Kole- 
optilen beiZuführung von -Indolylessigsäureauf. Beidieser Wachstums- 
aufnahme erreichen die Zuwachswerte der Koleoptile innerhalb einer 
relativ kurzen Zeit maximale Werte, die 4—5mal größer sein können 
als die der unbehandelten Kontrollen. Dieser schnelle Wachstums- 
anstieg ist nicht nur allein bei der Avena-Koleoptile zu beobachten, 
sondern in der gleichen Weise beim Hypokotyl von Helianthus. Dieses 
17* 
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Verhalten der pflanzlichen Zelle ist auf Grund einer gesteigerten 
Wasseraufnahme infolge Wanddruckverminderung nicht zu erklären. 
Nachstehende Argumente können dagegen vorgebracht werden: 

1. Der Wanddruck junger Zellen ist im Verhältnis zur Saugkraft 
der Zelle zu klein, um durch seine Verminderung eine Erhöhung der 
Saugkraft zu bewirken, die eine plötzliche maximale Streckung zur 
Folge hat. 

2. Derartige Saugkrafterhöhungen sind niemals in wachsenden 
Zellen gemessen worden. Vielmehr sinkt die Saugkraft der Zellen bei 
Aufnahme des Wachstums so, daß in den Zellen der größten Streckung 
geringere Saugkräfte auftreten können als in Zellen mit geringerer 
Streckung. 

3. Verstärkte Auswirkung geringer Wanddruckverminderung durch 
Osmoregulation kann zwar ein langsames Ansteigen des Wachstums 
auslösen, nicht aber einen so plötzlichen Anstieg der Zuwachswerte, 
wie es bei der Wiederaufnahme des Wachstums nach Wuchsstoffgabe 
an pflanzlichen Zellen zu beobachten ist. 

Wuchsstoffreiche Koleoptilen strecken sich überdies um den gleichen 
Betrag mehr als wuchsstoffarme, wenn man sie in Wasser legt, gleich- 
gültig, ob das Wasser eine Temperatur von 1° oder 16° hat (Hryn 
1931). Eine stärkere Streckung mit treibender Kraft durch Osmo- 
regulation, die auf fermentativen, also sicherlich temperaturabhängigen 
Prozessen beruht, ist wenigstens bei der ersten Streckung der Koleoptile 
vor einer Wassersättigung der Zellen ausgeschlossen. 

4. Untersuchungen der Wanddehnbarkeit der Zellen ergeben in 
Dehnungsversuchen durch Anhängen von Gewichten an das plasmo- 
lysierte Organ eine übereinstimmende Parallelität zwischen elastischer 
und plastischer Dehnbarkeit. Die wachsende Zelle zeigt gegenüber 
der nicht wachsenden Zelle sowohl eine erhöhte elastische als auch 
plastische Dehnbarkeit. 

5. Der von Hryn (1931) eingeführte Biegungsversuch ganzer Or- 
gane zur Bestimmung der plastischen Dehnbarkeit der Zellmembran 
und die durch derartige Versuche immer wieder festgestellte erhöhte 
plastische Dehnbarkeit wachsender Organe kann nur auf die Eigen- 
schaft des ganzen Organs bezogen werden, nicht aber auf die Eigen- 
schaft der Zellwand allein. Hohe Plastizität eines pflanzlichen Organs, 
das sich aus vielen Zellen aufbaut, wird nicht nur bestimmt durch die 
Eigenschaft der Zellwände. 


Zur Nachprüfung der bisherigen Ergebnisse über den Mechanismus der Zell- 
streckung und der Rolle des Wuchsstoffes bei diesem Prozeß mußten daher neue 
Untersuchungsmethoden angewandt werden. Besonders günstig erschien der 
Sektionstest nach Bonner, da bei der auf S.235 beschriebenen besonderen 
Ausführung dieses Testes die Zellstreckung in kurzen Zeitintervallen zu verfolgen 
ist. Ferner ist bei Zugabe eines Wuchsstoffaktivators zur Versuchslösung eine 
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schnellere und gleichmäßigere Versorgung der Zellen mit dem Aktivator sicher- 
gestellt als bei der apikalen und einseitigen Zuführung in Agar oder in Pasten- 
form. Außerdem ermöglicht diese Versuchsanordnung, wenigstens bei der ersten 
Streckung der Zellen nach Einlegen in die Versuchslösung, eine weitgehende 
Ausschaltung der Osmoregulation. Ferner kann durch Anlegen einer Saugkraft 
bei Zugabe eines Plasmolytikums zur Versuchslösung statt einer Wasseraufnahme 
eine Wasserabgabe der Kolecptilzylinder erreicht und gemessen werden. Dabei 
kann die Größe der Verkürzung der Koleoptilzylinder in einer hypertonischen 
Lösung, verglichen mit der Verlängerung der Zylinder in einer hypotonischen 
Lösung in der Zeiteinheit als ein zwar grobes, aber, wie die Versuche zeigten, 
ausreichendes Maß für die Wasserpermeabilität der Koleoptilzellen gelten. 

beider Überprüfung der Apparatur und der Messung des Wachstumsverlaufes 
der Koleoptilzylinder in Aqua dest. zeigten die Koleoptilzylinder zunächst eine 
geringe Streckung bzw. Wasseraufnahme, die aber nach einer 1/,—1/, Stunde auf 
den doppelten Wert anstieg. Bei Koleoptilzylindern aus 24 Stunden vor dem 
Versuch entkornten Koleoptilen setzt, diese Beschleunigung der Streckung zeitlich 
früher ein. Die Ursache für diesen plötzlichen Anstieg der Wasseraufnahme wuıde 
in einer Ladungsänderung eines Quellkörpers vermutet, die in den Zellen der 
entkornten Koleoptilen schneller erfolgen muß als in Zellen einer normalen 
Koleoptile. Mit der Entfernung des Kornes vom Keimling ist nämlich nicht nur 
die Zufuhr von Kohlenhydraten zur Koleoptile, sondern auch die der Nährsalze 
unterbunden worden. Ein Mangel an Salzen wird aber die Pufferkraft der Zellen 
herabsetzen. Eine Ladungsänderung durch die Versuchslösung wird daher in 
solchen Zellen schneller eintreten. 

Die Versuche mit abgestuften Pufferlösungen bestätigten diese 
Vermutung. Die Streckung der Koleoptilzylinder ist abhängig vom 
Pu-Wert der Versuchslösung, der Pufferkraft der Zellen und der der 
Versuchslösung. Hohe Wasserstoffionenkonzentration der Puffer- 
lösung und starke Pufferkraft (hohe Konzentration der Pufferlösung) 
sowie geringe Pufferkraft der Zellen lösen größte Streckung, das ist 
stärkste Wasseraufnahme in die Zellen, aus. 

Da diese von der Wasserstoffionenkonzentration induzierte erhöhte 
Streckung der Zellen sofort nach Einlegen der Koleoptilzylinder in die 
Versuchslösung einsetzen kann, ist es nicht wahrscheinlich, daß die 
Säure eine’ Zurückdrängung der Dissoziation des Wuchsstoffmoleküls 
bewirkt. Eine Wirkung der Wasserstoffionen über das Wuchsstoff- 
molekül auf das Wachstum nach der von Bonner (1936) aufgestellten 
und von VAN SANTEN (1938) und Bünnıng (1939) übernommenen These 
mag vorhanden sein, ist aber wahrscheinlich nur von sekundärer Be- 
deutung. Die Säure an sich, d. h. die Konzentration der Wasserstoff- 
ionen, ist wachstumsauslösend. Bei sehr niedrigem p;-Wert (unter 
Px 4,3) tritt nach einer anfänglichen Beschleunigung des Wachstums 
eine Hemmung auf, die nicht allein durch eine Abtötung der Zellen 
erklärt werden kann. 


Die Analyse dieser durch die Wasserstoffionen ausgelösten wachstums- 
beschleunigenden Prozesse zeigte, daß eine Wanddruckverringerung durch 
erhöhte Plastizität der Zellwand als Ursache hierfür nicht herangezogen werden 
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kann. Sowohl die plastische als auch die elastische Dehnbarkeit der Zellen zeigen 
bei einem pp-Wert von 4,0—4,3 ein Minimum. Die Dehnungseigenschaften 
steigern sich sowohl nach der Seite der höheren als auch der niederen py- Werte. 
Eine Erhöhung des pp-Wertes der Intermizellarsubstanz über den Wert der 
Pufferlösung, wie ihn RUGE (1936 und später) als primäre Ursache für die Aus- 
lösung der Zellstreckung ansieht, ist in einer starken Pufferlösung kaum denkbar. 
Eine erhöhte Plastizität der gesamten Koleoptile nach Säurebehandlung im 
Biegungsversuch nach Heyn, wie sie bereits Bonner (1936) nachgewiesen hat, 
konnte durch eigene Versuche wiederum beobachtet werden. Über die Eigenschaft 
der Zellmembran ist durch derartige Versuche aber nichts ausgesagt. 

Die mit hyper- und hypotonischen Mannitlösungen mit hohen (7,4) 
und niedrigen (4,3) pg-Werten durchgeführten Messungen ergaben 
vielmehr, daß in einer Pufferlösung von geringer Konzentration der 
niedrige py-Wert eine 100%ige Permeabilitätserhöhung für Wasser 
auslöst. Koleoptilzylinder aus entkornten Koleoptilen zeigen dagegen 
eine geringere Permeabilitätsänderung in der gleichen Pufferlösung. 
Wird die Pufferkonzentration der Mannitlösung erhöht, so tritt auch 
bei den Koleoptilzylindern aus normalen Koleoptilen eine geringe 
Permeabilitätserhöhung ein; bei entkornten Koleoptilen schlägt sie 
sogar in eine Permeabilitätserniedrigung um. 

Diese Permeabilitätsänderung tritt nicht ein, wenn die Säure auf 
die Koleoptilzylinder in einer isotonischen Lösung */, Stunden lang 
einwirkt, ehe die Wasserpermeabilität gemessen wird. Da in diesem 
Fall die Pufferlösung sicherlich die Membran durchdringt — die 
Koleoptilzylinder wurden mit der Pufferlösung infiltriert — und bis 
an die Plasmagrenzschicht herankommen wird, ist der Sitz der Wider- 
standsänderung nicht in der Membran, sondern im Plasma zu suchen. 
Ausgelöst wird diese Permeabilitätsänderung durch die Wasserstoff- 
ionenkonzentration. 

Die Zugabe von B-Indolylessigsäure, also einem Wuchsstoffaktivator, 
zu abgestuften Pufferlösungen löst bei den Koleoptilzylindern die gleiche 
Streckung aus wie eine hohe Wasserstoffionenkonzentration. Es 
zeigen also die Koleoptilzylinder in der Pufferlösung mit hohem p,- 
Wert eine relativ größere Förderung der Streckung durch Wuchsstoff 
als die mit niedrigem py-Wert. Damit gleicht die B-Indolylessigsäure 
die durch die Wasserstoffionenkonzentration der Pufferlösung aus- 
gelöste verschieden starke Streckung wieder aus. 

Während eine Säure unmittelbar nach dem Eindringen in das 
Gewebe die Wasserpermeabilität der Zellen verändert, tritt die Wir- 
kung der B-Indolylessigsäure auf die Wasseraufnahme bei der Zell- 
streckung erst nach einer Einwirkungszeit von !/,—/, Stunde ein. 
Diese Zeitspanne mag in der Aktivierung des Auxins durch die 
B-Indolylessigsäure begründet sein. Die Versuche zeigten ferner, daß 
die B-Indolylessigsäure in einer Konzentration von 80 y/Liter bis 
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100 y/Liter eine Erhöhung der Wasserpermeabilität des Plasmas und 
nicht eine Dehnbarkeitsänderung der Membran auslöst. Bei höheren 
Konzentrationen nimmt dagegen die Permeabilität für Wasser wieder 
ab und geht, wie bei niedrigem py-Wert und starker Pufferkonzen- 
tration, in eine Permeabilitätserniedrigung gegenüber den Kontrollen 
über. 

Die Tatsache, daß Wuchsstoff und Säure in gleicher Weise die Zell- 
streckung der Koleoptile beeinflussen, bietet die Grundlage zur Auf- 
stellung einer neuen Theorie über die Wuchsstoffwirkung bei der 
Zellstreckung. 

Danach wirken Wuchsstoff und Säure in der pflanzlichen Zelle 
als Wasserstoff-Donator an einen im Plasmalemma gelegenen Quell- 
körper als Wasserstoff-Akzeptor. Dieser Quellkörper, wahrschein- 
lich ein Eiweiß, hat seinen isoelektrischem Punkt bei py 6—6,5. 
Durch Aufladung wird er einen höheren Quellungsgrad erreichen und 
damit unter Auflockerung des Plasmalemmas die Plasmaporen für 
den Eintritt von Wasser in die Vakuole erweitern. Die bei 
niedriger Wuchsstoffkonzentration gefundene Permeabilitätserhöhung 
kann damit erklärt werden. Bei hoher Wuchsstoffkonzentration 
führt nun eine weitere Quellung des Wasserstoffakzeptors wiederum 
zu einem Verschluß der Plasmaporen und damit zu einer Erniedrigung 
der Wasserpermeabilität, wie unsere Versuche zeigten. 

Nun findet aber bei hoher Wuchsstoffkonzentration trotz geringerer 
Permeabilität ein starkes Wachstum des Sprosses statt. Zur Erklärung 
dieser Tatsache kann an die von Czasa (1935) für das Wachstum der 
Zellen geforderte negative Osmose gedacht werden. Bei einer negativen 
Osmose muß die Wasseraufnahme eine Abhängigkeit von der Anionen- 
wertigkeit aufweisen. Versuche mit reinen Säuren und mit verschie- 
denen Pufferlösungen zeigten aber diese Abhängigkeit nicht, sondern 
ergaben vielmehr, daß allein die Wasserstoffionenkonzentration maB- 
gebend für- die Wasseraufnahme ist. Außerdem ist, da die Wasser- 
aufnahme bei der Zellstreckung nicht gegen ein Konzentrations- 
gefälle erfolgt, der Ausdruck ‚negative Osmose‘‘ physikalisch nicht 
korrekt. Es liegt vielmehr die Vermutung nahe, daß eine Elektro- 
osmose für die starke Wasseraufnahme bei hoher Wuchsstoffkonzen- 
tration verantwortlich zu machen ist. 

Für das Auftreten einer Wasserbewegung in die Vakuole durch eine 
Elektroosmose ist einmal eine Potentialdifferenz zwischen Plasma- 
lemma und Tonoplasten, zum anderen ein Grenzflächenpotential 
innerhalb der Wasserbahnen im Plasma erforderlich. Beim Sproß ist 
eine solche Potentialdifferenz in den Zellen durch den hohen py-Wert 
der Vakuole (px 5,9 bis 6,3) für die wachsende Zelle der Koleoptile 
nach Bonner 1936) und durch einen niedrigen py-Wert im Plasma- 
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deren zweites Maximum weit außerhalb des physiologischen Bereiches 
der in der Koleoptile vorhandenen Wuchsstoffkonzentration bei 
10—100 mg/Liter liegt. Dieser zweite Gipfel ist in der Abb. 11 nicht 
mit dargestellt, da er den natürlichen Verhältnissen nicht mehr ent- 
spricht. Diese Kurve ist die Resultante aus: 

a) einer bei gleichbleibender Saugkraft, aber durch Wuchsstoff ver- 
änderter Permeabilität erfolgenden Wasseraufnahme; 

b) einer zusätzlichen Wasseraufnahme, die durch die Elektroosmose 
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lemma durch Aufladung des Quellkörpers mit Wasserstoffionen gegeben. 
Ein Grenzflächenpotential wäre in den Plasmaporen sehr wohl denkbar, 
wenn ihre Wandungen, wie es von SCHMIDT (1939) für die Wasser- 
vakuolen im Plasma der Erythrozyten postuliert wird, mit einer 
Schicht von Lipoidmolekülen ausgekleidet sind. 

Aus diesen Überlegungen ergibt sich nunmehr folgendes Bild über 
den Zellstreckungsmechanismus und die Wuchsstoffwirkung bei diesem 


Dd 
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Abb. 11. Die Zellstreckung bei Wasseraufnahme 
und die Zellverkürzung bei Wasserabgabe in Ab- . 
hängigkeit von der Heter xink tration als 
Resultanten von Änderungen der Permeabilität und 
der Elektroosmose in schematischer Darstellung. 





Erläuterung im Text. 


geliefert wird. 


Die Permeabilität wird bei niedriger Wuchsstoffkonzentration (40 
bis 80 y/Liter) bis zu einem Maximum erhöht, sinkt dann aber mit 
steigender Wuchsstoffkonzentration wieder ab und geht schließlich 
in eine Permeabilitätserniedrigung gegenüber den Kontrollen über. 
Bei gleichbleibender Saugkraft wird die Wasseraufnahme bzw. die 
Wasserabgabe in der Zeiteinheit sich mit der Permeabilität ändern 
(Kurve A—C). Diese Wirkung der Permeabilität auf die Streckung 
wird überlagert durch den Einfluß der Elektroosmose. Die Elektro- 





Prozeß. Abb. 11 soll das 
Verständnis für nachste- 
hende Ausführungen er- 
leichtern. 

In dieser Abbildung ist 
die von mir festgelegte 
Wirkungskurve der ß-Indo- 
lylessigsäure auf dasWachs- 
tum der Koleoptilzylinder 
aus der Hauptstreckungs- 
zone als Linie A—B dar- 
gestellt. Die Wuchsstoff- 
wirkung in Abhängigkeit 
von der Konzentration ver- 
läuft demnach nach einer 
zweigipfeligenKurve, deren 
erstesMaximum zwischen40 
bis 80 y/Liter Heteroauxin, 
das nachfolgende Minimum 
bei 160 bis 240 y/Liter und 
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osmose ist im Gegensatz zur Permeabilität, die den reziproken Wert 
eines Widerstandes darstellt, eine Kraft. Die Veränderung dieser 
Kraft muß, da sie von der Aufladung des Quellkörpers gestellt wird, 
einer Sinuskurve folgen. Der untere Teil dieser Sinuskurve ist in der 
Abb. 11 durch die Linien A—D und A—D’ dargestellt. Die Linie 
A—D bedeutet die fördernde Kraft der Elektroosmose bei der Wasser- 
aufnahme. Dieser fördernden Kraft entspricht eine gleiche hemmende 
bei der Wasserabgabe, dargestellt durch die Linie A—D'. Die durch 
diese Kräfte in der Zeiteinheit aufgenommene Wassermenge wird aber 
durch die Permeabilität in der gleichen Weise verändert, wie die Wasser- 
menge, die durch die Saugkraft der Zelle aufgenommen oder durch eine 
angelegte hypertonische Lösung abgegeben wird. 

Die Wasseraufnahme wird also gefördert bei hoher Permeabilität 
bzw. gehemmt bei niedriger Permeabilität. Es resultiert daraus unsere 
Wachstumskurve A—B. 

Bei der Wasserabgabe wird dagegen bei einer schwachen Elektro- 
osmose zunächst der Wasserentzug gehemmt. Bei großer Elektroosmose 
wird aber eine geringe Permeabilität diese negative Zusatzkraft ab- 
schwächen. Die Wasserabgabe in der Zeiteinheit verläuft daher nach 
der Kurve A—E. 

Ein Beweis für diese Theorie kann zunächst darin gesehen werden, 
daß Koleoptilzylinder bei hoher Wuchsstoffkonzentration zuerst eine 
geringe Wasserabgabe in einer hypertonischen Lösung zeigen. Werden 
die Zylinder aber nach der Wuchsstoffbehandlung in eine wuchsstofffreie 
hypotonische Lösung für !/,—®/, Stunde gelegt, so schlägt die vorher 
gemessene Permeabilitätserniedrigung in eine starke Permeabilitäts- 
erhöhung um. Eine geringe Entladung — Ausschaltung der Elektro- 
osmose — führt zu einer Permeabilitätserhöhung. 

Diese Erklärung des Streckungsmechanismusder Zelle setzt eine hohe 
plastische Dehnbarkeit der Zellwand voraus. Bei jungen Zellen ist eine 
solche hohe Plastizität der Zellwand gegeben. Dehnbarkeitsänderungen 
derselben beim Wachstum sind aber Folgen der Dehnung durch den 
Turgordruck. Damit ist nicht gesagt, daß bei einzelligen Organen, wie 
z. B. dem Sporangienträger von Pilobolus, die Streckung nicht durch eine 
lokale Anderung der Dehnungseigenschaften der Membran ausgelést wird. 

Der Unterschied zwischen der Wuchsstoffwirkung auf das Wachs- 
tum der Wurzel und des Sprosses findet darin seine Erklärung, daß die 
. Zellen in der Streckungszone der Wurzel einen niedrigen py-Wert des 
Zellsaftes aufweisen, die Zellen im Sproß dagegen einen hohen. Elektro- 
osmose überwindet im Sproß die durch höhere Wuchsstoffkonzentration 
ausgelöste Permeabilitätserniedrigung. In der Wurzel kann dagegen 
eine Elektroosmose nicht auftreten, da ein Potentialgefälle zufolge des 
niedrigen py-Wertes der Vakuole, vielleicht auch infolge einer höheren 
Pufferkraft der Zellen, sich nicht ausbilden kann. Hier also wird der 
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Wuchsstoff allein durch eine Permeabilitätsänderung für Wasser die 
Streckung regulieren. Gleiche Verhältnisse wie bei der Wurzel wären 
für die Wuchsstoffwirkung beim Austreiben der Achselsprosse denkbar. 

Da die bisherige Erklärung des Mechanismus der Zellstreckung 
nach den vorliegenden Versuchen nicht mehr haltbar ist, scheint mir 
vorstehende Theorie nicht nur allein für die Erklärung des Streckungs- 
prozesses der Zelle einen Ersatz, sondern in gleicher Weise neue Arbeits- 
hypothesen für Fragen des Photo- und Geotropismus, der Polarität 
und der Wasserleitung in der Pflanze zu bieten. 


VII. Kurze Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse. 

1. Zugabe von ß-Indolylessigsäure zu wuchsstofffreien Koleoptilen 
löst ein schlagartig einsetzendes Wachstum aus. Durch eine Wand- 
druckverminderung kann dieses plötzliche Einsetzen des Wachstums 
nicht erklärt werden. Die Überprüfung der primären Wirkung des 
Wuchsstoffes auf die Zelistreckung erschien daher notwendig. 

2. Die Streckung der Koleoptilzylinder ist abhängig von der Wasser- 
stoffionenkonzentration, von der Konzentration der Pufferlösung und 
von der Pufferkraft der Zellen selbst. Niedriger p,,-Wert, hohe Puffer- 
konzentration und geringe eigene Pufferkraft der Zellen ergeben größte 
Streckungswerte. Bei py-Werten von 4,3 und tiefer tritt eine Wachs- 
tumshemmung der Koleoptilzylinder ein. 

3. Die durch die Wasserstoffionenkonzentration ausgelöste erhöhte 
Streckung ist nicht durch eine Plastizitätsänderung der Membran, 
sondern durch eine Permeabilitätserhöhung des Plasmas für Wasser 
verursacht. Diese Permeabilitätserhöhung geht bei py, 4,3 und tiefer 
in eine Permeabilitätserniedrigung über. 

4. Zugabe von Heteroauxin zu abgestuften Pufferlösungen ersetzt 
in Lösungen mit hohem py, die Wirkung der Wasserstoffionen. 

5. Die Wirkung des Heteroauxins besteht bei niedrigen Konzen- 
trationen (80—100 y/Liter) in einer Permeabilitätserhöhung, bei hohen 
Konzentrationen in einer Permeabilitätserniedrigung und Auslösung 
einer Elektroosmose. 

6. Auf Grund der Versuchsergebnisse wird eine neue Theorie des 
Streckungsmechanismus der Pflanzenzelle entwickelt, die sowohl 
dem Wachstum des Sprosses als auch dem der Wurzel in Abhängigkeit 
von der Wuchsstoffkonzentration gerecht zu werden versucht. 

Herrn Prof. WeyLann danke ich für die Bereitstellung von Chemikalien, . 
Herrn KRAFT von MALTZAHN für die bereitwillige Unterstützung bei der Durch- 
führung einiger Versuche. 
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DORNENBILDUNG, BLATTFORM UND BLÜTENBILDUNG 
IN ABHÄNGIGKEIT VON WUCHSSTOFF UND KORRELATIVER 
HEMMUNG. 


Von 
KARL UMRATH. 


Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 6. März 1948.) 


Einleitung. 

Den Ausgangspunkt dieser Arbeit bildete eine im Jahre 1942 
begonnene Untersuchung über Dornenbildung und Wuchsstoff. Ein 
im Felde fertiggestelltes Manuskript ist beim Verlag Springer in Wien 
im letzten Kriegsjahr verbrannt. Von den 14 Abbildungen hatte ich 
leider meist keine Duplikate und es war mir nur in einzelnen Fällen 
möglich, neue anzufertigen. Die ganze vorliegende Arbeit ist durch 
die Kriegsverhältnisse bedingt und zum Teil auch gefördert. Ich bin 
viel herumgekommen und habe dabei im Freien und in botanischen 
Gärten viele Pflanzen beobachten können und hatte mitunter auch 
Gelegenheit, sie etwas näher zu untersuchen. Angeregt durch eine 
Mitteilung von AMLONG (1), nach der Behandlung der Samen mit 
a-naphtylessigsaurem Kalium bei Zuckerrüben die Anzahl der Spalt- 
öffnungen je Flächeneinheit der Blätter erhöht, habe ich Spaltöffnungs- 
zählungen an sehr vielen Blättern durchgeführt. Ich habe auch sehr 
bald versucht, Tradescantia-Sprosse in verschiedenen Heteroauxin- 
lösungen wachsen zu lassen und die Anzahl der Spaltöffnungen je 
Flächeneinheit an den neugebildeten Blättern zu bestimmen. Im 
Krieg konnte ich drei solche Versuche nicht durchführen, weil ich 
jedesmal den Ort zu früh verlassen mußte. Erst 1946 und 1947 in Graz 
ist mir die Durchführung solcher Versuche an Tradescantia-Sprossen 
und an Neptunia-Keimpflanzen gelungen. Es ergibt sich aus ihnen 
eine neue Methode zur Beurteilung derjenigen Wuchsstoffkonzen- 
tration, die auf Blätter während ihrer Entwicklung eingewirkt hatte. 
Da ich diese Methode zur Beurteilung des Wuchsstoffgehaltes von 
Blattanlagen, schon ehe sie durch diese Befunde experimentell fundiert 
war, oft verwendet habe, beschreibe ich zunächst diese Versuche mit 
Heteroauxinzufuhr zu den wachsenden Blättern. 
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Dornenbildung, Blattform und Blütenbildung. 


Der Einfluß von Heteroauxin während der Blattentwicklung auf die 
Anzahl der Spaltöffnungen je Flächeneinheit. 

An Neptunia plena habe ich im April und Mai 1946 in einem großen 
Blumenfenster, 2,3 m breit, 0,8 m tief und 1,7 m hoch, unter Bedin- 
gungen ähnlich wie in einem Glashaus, 3 Versuchsreihen folgender- 
maßen darchgeführt. In Schälchen oder in kleine Erlenmeyerkolben 
mit Wasser und verschiedenen Heteroauxinlösungen kamen auf Watte 
entweder Samen, deren Samenschale zur Beseitigung der Hartschaligkeit 
angeschnitten war, oder angekeimte Samen aus einem Thermostaten. 
Die Lösungen wurden wöchent- 





lich zweimal durch frisch her- Tabelle 1. 

gestellte ersetzt. Sobald sich TL de 
einige Blätter gebildet hatten Mate stone thea 
und das erste gefiederte Blatt io, 
voll ausgebildet war, wurden an Wurzeln in Fehler 





diesem die Spaltéffnungen ge- 
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ich habe in jeder Versuchsreihe :109 . .| 97+11 
für alle Konzentrationen die 

mittlere Anzahl der Spaltöffnungen je Quadratmillimeter mit ihrem 
mittleren Fehler berechnet. Da die 3 Versuchsreihen in ihren Wasser- 
kontrollen und, soweit sie dieselben Heteroauxinkonzentrationen ent- 
hielten, auch in diesen weitgehend übereinstimmten, gebe ich in vorste- 
hender Übersicht nur Mittelwerte aus allen 3 Versuchsreihen wieder. 
Nur die Angaben für die zwei höchsten Heteroauxinkonzentrationen be- 
ziehen sich auf je eine Pflanze, die anderen auf 2—6, die der Wasser- 
kontrollen auf 13 Pflanzen. 

Um zu sehen, ob der beobachtete Effekt nicht zum Teil ein Säure- 
effekt ist, habe ich im Sommer 1947 noch eine Versuchsreihe durchge- 
führt, bei der das Heteroauxin durch Ammoniak neutralisiert und der 
überschüssige Ammoniak durch Kochen entfernt war. In jeder Ver- 
dünnung wurden wenigstens 4 Pflanzen erzogen und die Spaltöff- 
nungen wurderi wenigstens in 24 Gesichtsfeldern von je 0,36 mm? ge- 
zählt. Die Wasserkontrollen umfaßten mehr Pflanzen und es wurden 
bei ihnen auch mehr Gesichtsfelder ausgezählt. Die Angaben über die 
mittlere Länge des ersten Internodiums und über das Wurzelwachstum 
sollen den Grad der Heteroauxinwirkung charakterisieren. In der 
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folgenden Übersicht beziehen sich die Angaben über die Verdünnung 
auf das Gewicht des Heteroauxins als Säure. In der Verdünnung 1: 10% 
waren die Pflanzen sehr ungleich entwickelt, bei dreien war das erste 
Blatt verkümmert und ohne erkennbare Spaltöffnungen, bei einer war 
es sehr klein, mit 24 Spaltöffnungen je Quadratmillimeter, bei zweien 
war es normal oder sogar übergroß, mit 113 + 2,8 Spaltöffnungen je 
Quadratmillimeter. 

















Tabelle 2. 
Anzahl L des 
Neptunia plena À ersten Inter- 
rat. | ‚nodiums in 
amBfoteraaurin mit, | Je Gundret- | Zovtimters | Worsehnaehstum 
pm ty mittlerer 
Wurzeln in Fehler Fehler 
Wan à de 136 + 2,8 | 1,19 + 0,12 | normal 
Heteroauxin 1:10%2 . . | 130 + 2,7 | 1,13 + 0,05 
is 1:10 . . | 144 + 3,0 | 0,98 + 0,06 
à 1:10 . . | 113 + 3,1 | 1,13 + 0,76 
1:1® . . | 114 + 3,9 | 1,37 + 0,12 
1:18 . . | 131+ 2,9 | 0,95 + 0,13 
1:107 . . | 146 + 3,0 | 1,03 + 0,08 
1:106 . . | 155+ 43 | 1,63 + 0,17 de 
1:105 . . | 163 + 3,1 | 0,88 + 0,12 | etwas gehemmt 
1:4,6 - 104 111 + 2,8 | 0,98 + 0,24 | gehemmt, Seitenwurzeln 
stark vermehrt 
1:2,2 - 104 98+ 2,8 | 0,85 + 0,10 | stark gehemmt 
1:10¢ . . | 424227 | 0,55 + 0.19 | sehr stark gehemmt 


Man sieht, daß die Ergebnisse ohne und mit Neutralisation des 
Heteroauxins sehr ähnlich sind. Die Anzahl der Spaltöffnungen zeigt 
bei Heteroauxin 1:101%—1:10°% ein geringes Minimum, bei 1:105 bis 
1:4,7 - 10% ein ausgeprägtes Maximum und einen Abfall bei noch stär- 
kerer Heteroauxineinwirkung, bis schließlich kein Wachstum mehr 
möglich ist. 

An der Form der Epidermiszellen sind mir bei Neptunia keine durch 
Heteroauxin bedingten Veränderungen aufgefallen. Die Spaltöffnungs- 
anomalien werde ich bei Tradescantia, bei der sie viel häufiger vor- 
kommen, ausführlicher besprechen. An Neptunia habe ich in dem 
Versuch von 1947 in allen durchmusterten Gesichtsfeldern nur dreimal 
Spaltöffnungen gesehen, bei denen je zwei aneinandergestoßen haben, 
wie das WEBER (12) in seiner Abb. 10 darstellt. Es fand sich je eine 
solche Anomalie bei den Heteroauxinverdünnungen 1:10’, 1:2,2 - 10% 
und 1:10%; trotz ihrer Seltenheit ist zu erkennen, daß die Anomalien 
bei Einwirkung höherer Heteroauxinkonzentrationen häufiger auf- 
treten. J 

Mit Tradescantia fluminensis habe ich 2 Versuchsreihen durchge- 
führt, eine im April und eine im Herbst, im September und Oktober 
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1946. Im Sommer waren die Versuche wegen des zu starken Blühens 
der Pflanzen nicht durchführbar. Im Frühjahr habe ich die Lösungen 
zweimal wöchentlich durch frische ersetzt, in den meisten Konzentra- 
tionen waren 2 Sprosse, von denen meist je 2 Blätter untersucht wur- 
den; im Herbst, bei dem langsameren Wachstum, habe ich die Lö- 
sungen wöchentlich durch frische ersetzt, von jedem Sproß wurde ein 
Blatt untersucht, in jeder Konzentration waren 4 Sprosse, mit Aus- 
nahme der niedersten Konzentration mit 2 Sprossen. An jedem Blatt 
habe ich die Spaltöffnungen in 10 Feldern von 0,36 mm? ausgezählt. 

Angeregt durch die Arbeit von WEBER (12) über durch Colchicin 
hervorgerufene Spaltöffnungsanomalien bei T’radescantia, habe ich 
schon bei den später zu besprechenden Untersuchungen an dornigen 
Blättern auf Spaltöffnungsanomalien geachtet. An diesem natürlichen 
Material habe ich als einzige Anomalie aneinanderstoßende Spalt- 
öffnungen beobachtet, ähnlich wie sie WEBER (12) in seiner Abb. 10 
von Tradescantia als Schließzellen mit gemeinsamen Nebenzellen 
abbildet. Bei meinen Versuchen an Tradescantia wollte ich in kurzer 
Zeit an sehr vielen Blättern die Spaltöffnungen zählen und, wie gesagt, 
an jedem Blatt in 10 Feldern; dabei war ein Abziehen der unteren 
Epidermis und damit auch eine genaue Beobachtung des Spaltöff- 
nungsapparates nicht möglich. Bei der Betrachtung der Unterseite 
ganzer, stark durchleuchteter Blätter erkennt man an den Spaltöff- 
nungen nur die Schließzellen und die lateralen Nebenzellen, während 
die polaren Nebenzellen nicht zu erkennen sind, wie das Abb. 1 zeigt. 
Als häufigste Anomalie sind mir bei höheren Heteroauxinkonzentra- 
tionen Spaltöffnungen mit aneinanderstoßenden lateralen Neben- 
zellen aufgefallen, wie sie in Abb. 1b und c zu sehen sind. Sie sind 
in der unten angeführten Zusammenstellung in Prozenten und in 
absoluten Zahlen angegeben. In dem Frühjahrsversuch, der mehr 
derartige Anomalien zeigt, befanden sich darunter auch Fälle, in 
denen die -Schließzellen selbst zusammenstießen, nach Art der oben 
erwähnten Abb. 10 bei WEBER (12). Von anderen Anomalien habe 
ich in den höchsten Heteroauxinkonzentrationen anomale Neben- 
zellen und steckengebliebene Schließzelleninitialen gesehen, wie sie 
Abb. 1c, d und e zeigen. Es macht mir den Eindruck, daß diese letz- 
teren Anomalien hier nicht so häufig auftreten wie bei Colchicin- 
behandlung. 

In dem Versuch im Herbst waren bei Heteroauxin 1:10* die Epi- 
dermiszellen nur an einem Blatt von der auch sonst vorkommenden 
Größe (Abb. le), die Anzahl der Spaltöffnungen je Quadratmillimeter 
war hier gering, 38, an den 3 Blättern der drei übrigen Pflanzen 
waren die Epidermiszellen sehr klein geblieben (Abb. 1d), und diese 
geringe Zellgröße bedingt eine hohe Anzahl von Spaltöffnungen je 
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Tabelle 3. 
Anzahl der Spaltöffnungen Spaltöffnungen mit 
je Quadratmillimeter und deren aneinanderstoßenden 
Tradescantia mittlerer Fehler lateralen Nebenzellen 
erg Frühjahr Herbst 
Frühjahr | Herbst ren cane SEE BE ner 
Sprosse in | % | abs. | % | abs. 
Waar. . . 4 45+1 | 43-+1 e 0 0 
Heteroauxin 1:10" 37 +2 — 0 | 
où 1:1010 34 +6 43 + 2 0,5 2 0 
1:10? 41 +6 42 +1 0,5 3 | 0,3 2 
1:108 51 +6 37 +1 1,5 11 0,8 4 
1:10? 50 + 4 51 +3 2,2 16 1,2 9 
1:10$ 54 +3 45 + 1 2,6 20 2,3 15 
1:105 43 + 4 49 +1 6,9 32 1,5 11 
1:104 39 + 2 38 +2;55 +31] 3,4 18 0,8 | 6 





Quadratmillimeter, 55. Ich habe deshalb in der obenstehenden Uber- 
sicht die beiden Werte getrennt angegeben. 

In allen meinen Versuchen findet sich ein nicht sehr ausgeprägtes 
Minimum der Anzahl der Spaltöffnungen je Quadratmillimeter in 
Heteroauxinlösungen zwischen 1 : 101 und 1 : 108, ein Maximum zwischen 
1:107 und 1:5.104 und ein starker Abfall bei den höchsten noch ver- 
tragenen Heteroauxinkonzentrationen. 

Diese Versuche an Neptunia und an T'radescantia zeigen, wie viele 
Spaltôffnungen durch zusätzlichen Wuchsstoff entstehen. Dabei ver- 
hält sich die Maximalzahl zur Anzahl am unbeeinfluBten Blatt etwa 
wie 4:3. Die unten mitgeteilten Auszählungen an Gleditsia und Mimosa- 
Arten zeigen zwischen den späteren und den ersten Blättern ein Ver- 
hältnis der Spaltöffnungszahlen von 2:1; möglicherweise sind ihre 
ersten Blätter wuchsstoffärmer als die von Neptunia. Bei Gleditsia 
kann man aus der zunehmenden Internodienlänge auf zunehmenden 
Wuchsstoffgehalt der aufeinanderfolgenden Blätter schließen; das bei 
ihr zu beobachtende Minimum der Spaltöffnungszahl mit 90 bis 
100 Spaltöffnungen je Quadratmillimeter scheint dem bei Neptunia 
und Tradescantia in Heteroauxin zwischen 1:10 und 1:10° vorkom- 
menden zu entsprechen. 

Korpa (4) hat gefunden, daß bei etiolierten Blättern von Vicia 
Faba die Anzahl der Stomata sehr gering ist; wahrscheinlich sind diese 
Blätter sehr wuchsstoffarm. Man kann wohl annehmen, daß schon 
sehr kurze Belichtungen den Wuchsstoffgehalt sehr steigern und 
Korpa fand, daß schon bei täglich 4Min. Belichtung die Stomata- 
bildung rapide zunimmt, bei 20 Min. Belichtung waren die Stomata 
noch besser ausgebildet und bei 2 Stunden Belichtung war die Epider- 
mis dicht mit funktionierenden Spaltöffnungen besetzt und die Epi- 
dermiszellen besaßen schon ziemlich stark gewellte Zellwände, wie sie | 
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für normale Epidermiszellen charakteristisch sind. Gewellte Zellwände 
scheinen, wo sie überhaupt vorkommen, immer erst bei einem bestimm- 
ten Wuchsstoffgehalt aufzutreten, der allerdings für die verschiedenen 
Pflanzen verschieden zu sein scheint. Bei Berberis vulgaris treten 
gewellte Zellwände erst bei Blättern auf, denen man nach Anzahl der 
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Abb. la—e. Epidermis der Blattunterseite von Tradescantia fluminensis. a Von 
Sprossen in Wasser, b in Heteroauxin 1:10*, ce ih Heteroauxin 1:10, d und e in Hetero- 
auxin 1:10*. Von den Spaltöffnungen sind die Schließzellen und die lateralen Neben- 
zellen eingezeichnet. In b und c sind Spaltöffnungen mit aneinanderstoßenden lateralen 
Nebenzellen zu sehen, in c, d und e steckengebliebene Schließzelleninitialen, die durch 
Schraffierung hervorgehoben sind. In e sind die Epidermiszellen von etwa normaler 
Größe, in d sind sie besonders klein geblieben , obzwar beide Blätter von Sprossen aus 
Heteroauxin 1:10* stammen. 


Spaltöffnungen und Prozentsatz der anomalen Spaltöffnungen einen 
hohen Wuchsstoffgehalt zuschreiben muß. 

Man kann sich fragen, ob es nicht besser wäre, die Anzahl der 
Spaltöffnungen statt auf den Quadratmillimeter der Blattunterseite 
auf eine immer gleiche Anzahl von Epidermiszellen zu beziehen. In 
dem in Abb. 1d wiedergegebenen Fall von Tradescantia in Hetero- 
auxin 1:104 war offensichtlich durch die sehr geringe Größe der Epi- 
dermiszellen die Anzahl der Spaltöffnungen je Quadratmillimeter 
stark erhöht. Meine unten mitgeteilten. Befunde an verschiedenen 
Blattformen von Berberis vulgaris machen aber den Eindruck, als ob 
‚die Anzahl der Spaltöffnungen je Quadratmillimeter ein besseres Bild 
geben würde als die Anzahl der Spaltöffnungen, dividiert durch die 
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der Epidermiszellen. Den letzteren Wert überall zu bestimmen, wäre 
sehr zeitraubend. 

Vergleichsweise habe ich mit Neptunia und mit T'radescantia auch 
je eine Versuchsreihe mit Colchiein angestellt. Die Durchführung er- 
folgte im Frühjahr 1946, gleichzeitig mit den Heteroauxinversuchen 
und in derselben Art; von Neptunia wurden 2—3 Pflanzen für jede 
Colchicinkonzentration und 9 Wasserkontrollen verwendet, von Tra- 
descantia habe ich in jeder Lösung 1—2 Sprosse gehabt und 1—3, 
meistens 2 Blätter untersucht, als Wasserkontrolle dienten 3 Sprosse, 
von denen ich 6 Blätter untersucht habe. Die folgende Zusammen- 
stellung zeigt die Ergebnisse. 























Tabelle 4. 
Neptunia Tradescantia 
Spaltôff it 
Wurzeln in A = a... aneinanderstoßenden 
je Bunde t- je Quadrat- lateralen Nebenzellen 
millimeter millimeter % | She 
Wasser. . . . . 157 + 4 45 +1 _ 0 
Colchicin 1:10° 171 + 6 36 + 5 0,8 3 
52 1:108 168+ 5 52 + 5 1,2 7 
Fe 1:107 160 + 4 48 +5 1,0 7 
ee 1:10° 159 + 7 43 +5 1,8 11 
oh 1:105 171+ 6 44 + 5 0,3 2 
= 1:10 175 + 14 11 +6 0,6 1 


Man sieht, daß Colchicin keinen merklichen Einfluß auf die Anzahl 
der Spaltöffnungen hat. Der Prozentsatz der Spaltöffnungen mit 
aneinanderstoßenden lateralen Nebenzellen ist geringer als bei den 
Heteroauxinversuchen, wahrscheinlich wegen des anscheinend viel 
größeren Prozentsatzes sonstiger Spaltöffnungsanomalien bei Colchi- 
cin. Diese sind wohl auch der Grund für die so geringe Anzahl normal 
ausgebildeter Spaltöffnungen bei T'radescantia in Colchicin 1: 10%. 


Beobachtungen und Versuche an den Blattdornen von Berberis vulgaris. 


In Schwaz in Tirol ist mir an der dort häufigen Berberis vulgaris 
aufgefallen, daß die Kurztriebe Blätter tragen, die Langtriebe aber 
nur an ihrer Basis, wo die Internodien kurz sind, während weiter oben, 
wo die Internodien länger sind, Dornen stehen, deren Zähligkeit von 
etwa 9 über 7 und 5 zu 3 mit der Länge der Internodien abnimmt. 
An bodennahen Wasserschößlingen kann man eine Reihe von Über- 
gangsformen vom Blatt zum Dorn beobachten. Oft findet man unten, 
bei ganz kurzen Internodien, eine Rosette von gezähnten, ungestielten 
Blättern, deren Zähnung von unten nach oben gröber wird. Dann folgen 
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mit zunehmender Internodienlänge zunächst oft langgestielte, grob 
gezähnte Blätter, deren Blattstiele bald kürzer werden und deren 
Zähnung gröber wird. Die Blätter nehmen dornigen Charakter an, bis 
sitzende dornige Blätter und weiter Dornen mit Spreite folgen, die 
zunächst viele verzweigte Spitzen haben. Nun wird die Spreite immer 
mehr reduziert, die Verzweigung und die Zahl der dornigen Spitzen 
nimmt ab, bis typische, zunächst vielzählige Dornen folgen, deren 
Zähligkeit weiter abnimmt. 


Bei weiter oben entspringenden Sprossen fehlen die vielen Zwischen- 
formen, es folgen auf die zunächst fein und dann grob gezähnten, 
sitzenden Blätter der Rosette mitunter gleich typische Dornen ohne 
Spreite mit unverzweigten Spitzen, deren Zahl allerdings zunächst 
hoch sein kann und erst rasch, später langsamer abnimmt. Vielfach 
findet sich zwischen den gezähnten Blättern der Rosette und den 
Dornen ein Blatt mit wenigen, etwa 5—11 dornigen Spitzen, das, oft 
mehr als es Abb. 2 zeigt, den dornigen Blättern von Ilex Aquifolium 
oder den Teilblättern von Mahonia Aquifolium ähnelt und bis zu einem 
gewissen Grad auch den Glanz dieser Blätter aufweist, der auch den 
Dornen mit Lamina zukommt. 


Die oben besprochene zunehmende Dornigkeit der Blattorgane der 
Langtriebe von Berberis vulgaris mit zunehmender Internodienlänge 
ließ mich an einen Einfluß des Wuchsstoffes auf die Dornenbildung 
denken. Gegen diese Vermutung sprach aber, daß beim Übergang 
von den 3teiligen zu den Iteiligen Dornen die Internodienlängen 
kaum mehr zunehmen und meist sogar abnehmen, und daß im Waldes- 
schatten bei langen Internodien die Dornen bei schwacher Ausbildung 
weit am Sproß hinauf 3teilig sind, während sie an sonnigen Stand- 
orten bei kurzen Internodien bald einfach werden. 


Nun wird ja nach meiner Ansicht (10) das Längenwachstum der 
Internodien nicht nur durch Wuchsstoff gefördert, sondern auch durch 
Erregungssubstanz gehemmt. Die beiden Hormone können auch sonst 
antagonistisch wirken, so bei der Keimung gewisser Samen (9), die 
aber vielleicht auch auf Streckungswachstum beruht. In anderen 
Fällen wirken sie gleichsinnig, so fördern beide das Austreiben von 
Achselknospen und hemmen vielleicht in höherer Konzentration das 
Wachstum der Wurzeln (9). Ich habe daher zunächst den Einfluß der 
Erregungssubstanz auf die Dornenbildung untersucht. Zu diesem 
Zweck habe ich mir im zeitigen Frühjahr, noch ehe die Berberis-Sträu- 
cher austrieben, einen sehr stark zurückgeschnittenen Strauch in eine 
große Blumenkiste einsetzen und in eine schwach beleuchtete Ecke 
meines Zimmers stellen lassen. Nachdem aus dem nur wenige Zenti- 
meter langen Holz frische Triebe hervorgebrochen waren, habe ich 
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einen Teil derselben vom 17. April bis zum 22. Mai 1943 durch täglich 
mindestens zwölfmaliges Schütteln und Beklopfen gereizt. Die Ver- 
suche habe ich in den dienstfreien Stunden, früh, mittag und abend, 
so durchgeführt, daß zwischen 2 Reizungen immer mindestens eine 
halbe Stunde verstrich. 

Schon der bloße Augenschein zeigte, daß durch das täglich zwölf- 
malige Reizen die Internodien verkürzt, die Dornen aber nicht verändert 
waren. Da die Ausbildung der Dornen, je nach der Stelle am alten 
Holz, an der der neue Sproß entsprang, und je nach der Stärke des 
neuen Sprosses verschieden war, habe ich alle ausgetriebenen Sprosse 
in 3 Gruppen geteilt; nur in der ersten und zweiten Gruppe waren 
auch zwölfmal täglich gereizte Sprosse enthalten, weil deren noch 
blattähnliche Dornen die größte Aussicht auf Veränderlichkeit boten. 
Die Kriterien, nach denen die Einteilung in die 3 Gruppen erfolgte, 
waren schon vor der Reizung an den ersten Internodien der neu aus- 
treibenden Sprosse kenntlich. Die erste Gruppe umfaßte kräftige bis 
mittlere Sprosse, ihre unteren Dornen hatten meist eine echte Spreite 
und verzweigte Spitzen. Am 22. Mai war die mittlere Länge der aus- 
gewachsenen Internodien und ihr mittlerer Fehler bei 12 ungereizten 
Sprossen 1,28 + 0,06 cm, bei 7 gereizten Sprossen 1,23 + 0,05 cm. 
Die Geringfügigkeit der innerhalb der Fehlergrenze liegenden Ver- 
kürzung der Internodienlänge dürfte mit der aus der Kürze der Inter- 
nodien und aus der Blattähnlichkeit der Dornen zu schließenden Wuchs- 
stoffarmut dieser Sprosse, die den Antagonismus der Erregungssubstanz 
wenig zum Ausdruck kommen läßt, zusammenhängen. Zum Vergleich 
der Ausbildung der Dornen wählte ich die mittlere Anzahl der ver- 
zweigten Dornen mit 9 und mehr Spitzen je Sproß; je stärker die 
Umbildung in Dornen, desto früher sinkt die Zahl der Spitzen unter 
9 und desto niedriger wird daher die Anzahl der Dornen mit 9 
und mehr Spitzen je Sproß. Sie war bei 12 ungereizten Sprossen 
23,4 + 1,1, bei 6 gereizten 20,3 + 2,0; der Unterschied 3,1 + 2,3 
übertrifft seinen mittleren Fehler nur wenig und ist daher nicht ge- 
sichert. Die zweite Gruppe umfaßt mittlere und schwache Sprosse, 
die auch an der Basis meist Dornen ohne echte Spreite hatten; vom 
dritten Dorn an war kaum mehr eine Spreite vorhanden und im Gegen- 
satz zur ersten Gruppe trugen schon die tiefer stehenden Dornen 
beblätterte Kurztriebe in ihren Achseln. Die mittlere Länge der 
Internodien war bei 11 ungereizten Sprossen 1,60 + 0,11 cm, bei 
15 gereizten 1,32 + 0,08cm. Der Unterschied 2,8 + 1,4 cm ist zwar 
statistisch nicht ganz gesichert, da entsprechende Versuche aber schon 
von mir (10) an Mimosa pudica und von Binnine (2) an Phaseolus 
multiflorus mit statistisch vollkommen gesichertem Resultat durch- 
geführt wurden, muß der Befund als weitere Bestätigung der Verkür- 
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zung der Internodienlänge durch Reizung gelten. Zum Vergleich der 
Ausbildung der Dornen wähle ich die Anzahl der Dornen mit 7 
und mehr Spitzen je Sproß; sie war bei 9 ungereizten Sprossen im 
Mittel 16,0 + 1,2, bei 14 gereizten 14,8 + 1,3; der Unterschied 
1,2 + 1,7 liegt innerhalb des Fehlerbereiches. Unter den gereizten 
Sprossen fanden sich einige, die schwächer waren als die ungereizten; 
sondert man diese aus, so bleiben auch bei den gereizten neun übrig, 
deren mittlere Anzahl von Dornen mit sieben oder mehr Spitzen 
16,4 + 1,1 ist, also jetzt ganz unbedeutend höher als bei den ungereizten 
Sprossen mit 16,0 + 1,2. Dem Augenschein nach hatte die Stärke der 
Sprosse Einfluß auf die Ausbildung der Dornen, nicht aber auf die 
Internodienlänge. In der dritten Gruppe blieben alle Sprosse unge- 
reizt, es waren mittlere und schwache, raschwüchsige Sprosse, auch die 
untersten Dornen hatten meist keine Spreite, der dritte Dorn war 
meist 5teilig, weiter oben waren die Dornen bald 3teilig. Die mittlere 
Internodienlänge der 22 Sprosse war 1,86 + 0,06 cm. Aus dem Ver- 
gleich der drei ungereizten Gruppen ersieht man, daß die Dornen 
um so weniger blattähnlich sind, je länger die Internodien sind. 
Der Vergleich der gereizten mit den ungereizten Sprossen einer 
Gruppe zeigt, daß der Einfluß der bei der Reizung entstehenden 
Erregungssubstanz auf die Ausbildung der Dornen höchstens ein sehr 
geringer ist. Besonders wenn man in der zweiten Gruppe alle 14 
gereizten Sprosse zur Beurteilung der Dornen heranzieht, hat es den 
Anschein, als wirke die Erregungssubstanz, allerdings nur schwach, 
ebenso wie der Wuchsstoff im Sinn der Umbildung der Blattanlagen 
in Dornen. Je stärker nämlich die Umbildung der Blattanlagen in 
Dornen, desto früher haben diese weniger als 7 Spitzen und desto 
geringer ist also die Zahl der Dornen mit 7 und mehr Spitzen je 
Sproß. 

Für den Zusammenhang der Ausbildung der Dornen mit der Inter- 
nodienlänge führe ich folgende 3 Beispiele an, bei denen am Beginn 
der Zeile die Bezeichnung der Dornen, am Ende die mittlere Länge 
der unter diesen Dornen befindlichen Internodien in Zentimetern mit 
ihrem mittleren Fehler angegeben ist. 

1. 13 Berberis-Sprosse aus einem ganz zurückgeschnittenen, kleinen 
Strauch am Waldrand, gemessen am 31. Juli 1943: 


Gestielte Blätter .......... 0,82 + 0,10 
Dornen mit Spreite . . . . . . . . . 1,34 + 0,08 
6- und mehrteilige Dornen . . . . . 1,70 + 0,07 
Stellige: Dozmen .. .::,-. did pet jon ed oe} 1,85 + 0,05 
State Dishen.. a 4 2,04 + 0,03 


VE ta dr te ie 2,39 + 0,05 
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2. Berberis-Sprosse, die aus nahezu horizontalen Zweigen aus der 
Mitte eines schattig stehenden Strauches ausgetrieben waren: 


Dornige Blätter... . . . . . . . . 1,0 + 0,2 
7- und mehrteilige Dornen . . . . . 18+0,1 
öteilige Dornen. . ... . . . . . . . 2,2 + 0,2 
3teilige Dornen. . . . . . . 2... 2,8 + 0,1 
lteilige Dornen . . . . . . . . . . . 2,8 + 0,1 


3. 13 meist kräftige Berberis-Sprosse von einem schattig stehenden 
Strauch: 


5teilige Dornen. .......... 2,27 + 0,17 
3teilige Dornen. .......... 2,74 + 0,14 
1—3teilige Dornen ......... 3,03 + 0,13 
1, à  . 2 la an 0) Wh over ee 3,02 + 0,06 


Man sieht, daB bei diesen im Schatten gewachsenen Pflanzen mit 
der Entwicklung vom Blatt über den Dorn mit Spreite zum typischen, 
erst mehrteiligen und schließlich einfachen Dorn die Internodienlänge 
zunimmt, allerdings vom 3teiligen zum einfachen Dorn nicht mehr in 
in allen Fällen. Ich deute den Zusammenhang so, daß der zunehmende 
Wuchsstoffgehalt die Ausbildung der Blattanlagen im Sinne zuneh- 
mender Dornigkeit beeinflußt und das Längenwachstum der Internodien 
fördert. Dort, wo der Sproß zu stärkerem Lichtgenuß kommt und daher 
am meisten Wuchsstoff enthält, entsteht durch den Lichtreiz auch 
viel Erregungssubstanz, die das Längenwachstum hemmt, die Dornen 
aber kaum beeinflußt. Dieser Einfluß macht sich begreiflicherweise 
am sonnigen Standort stärker bemerkbar. Er zeigt sich besonders 
deutlich an hoch am Strauch entspringenden Seitensprossen, deren 
einziges dorniges Blatt am sonnigen Standort das oberste Blatt der 
Rosette bildet, am schattigen Standort aber meist deutlich über der 
Rosette steht. 

Ähnlich wie die Internodienlängen deuten auch die Beobachtungen 
an den Spaltöffnungen darauf hin, daß die Dornigkeit der Blätter von 
Berberis vulgaris von dem Wuchsstoffgehalt abhängt, der auf die Blatt- 
anlagen eingewirkt hat. Alle diese Spaltöffnungszählungen, die ich 
in Schwaz an Berberis gemacht habe, sind an mit dem Zeichenapparat 
gezeichneten Bildern der mikroskopischen Präparate ausgeführt. 

Wie die Zusammenstellung der Ergebnisse in Tabelle 5 zeigt, 
nimmt die Zahl der Spaltöffnungen je Flächeneinheit an der Blatt- 
unterseite vom fein gezähnten Blatt zum dornigen Blatt mit Stiel zu, 
von da zum Dorn mit Spreite wieder ab. Daß es sich bei dieser Reihe 
wirklich um eine mit zunehmendem Wuchsstoffgehalt ‘handelt, das 
Maximum der Anzahl der Spaltöffnungen hier also ebenso wie bei den 
Versuchen mit Heteroauxinzufuhr nicht am Ende der Reihe steht, 
bestätigen die Prozentzahlen der aneinanderstoßenden Spaltöffnungen. 
Unter den 491 Spaltöffnungen von fein und grob gezähnten Blättern 
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ist nur ein Fall von aneinanderstoßenden, das ist 0,20%, unter den 
254 Spaltöffnungen von dornigen Blättern aus größerer Höhe am 
Strauch sind keine aneinander stoßenden, unter den 312 Spaltöffnungen 
von dornigen, meist gestielten Blättern in Bodennähe sind 7 Paare 
aneinanderstoßende, das sind 2,24%, und unter den 265 Spaltöffnungen 
von Dornen mit Spreite sind 4 Paare 
aneinander stoßende, das sind 1,52%. 
Auch der Prozentsatz der aneinander- 
0) stoBenden Spaltöffnungen verhält 
sich also in dieser Reihe ganz wie 
in den Versuchen mit Heteroauxin- 
zufuhr. 

Das dornige Blatt an hoch oben 
am Strauch entspringenden Seiten- 
sprossen hat, bei sonst typisch dor- 
nigem Aussehen, eine nur wenig redu- 
zierte Spreite, nur wenig aneinander 
stoßende Spaltöffnungen und das In- 
ternodium unter ihm ist auffallend 
kurz. Es ist möglich, daß die Anlagen 
dieser Blätter erst verhältnismäßig 
spät unter den Einfluß hoher Wuchs- 
stoffkonzentration kommen, so daß 
die drei genannten Eigenschaften 
; : nicht mehr stark beeinflußt werden, 
tes Blatt und dorniges Blatt. 8 pr wohl aber noch die Anzahl der Spalt- 
hoch am Strauch entsprungenen Sei- §ffnungen je Flächeneinheit, die Zahl 


tensproß, Blattumriß und Epidermis - a 4 ? ; 
der Blattunterseite. Beim dornigen der Spitzen, die gering ist, und dieson- 


Snaltotnungen and stither ceemhate Stigen Eigenschaften, wie der Glanz 

Epidermiszellen. der Blattoberseite. Abb. 2 zeigt die 

untere Epidermis eines fein gezähnten 

Blattes und eines solchen dornigen Blattes. Man sieht bei diesem die 

stärkere Verzahnung der unteren Epidermiszellen und ein Paar an- 
einanderstoßende Spaltöffnungen. 

Der Umriß der Epidermiszellen ist bei Berberis vulgaris beim fein 
gezähnten Blatt am einfachsten und wird über das grob gezähnte und 
das dornige Blatt zum Dorn mit Spreite immer stärker gewellt, die 
Epidermiszellen werden also stärker verzahnt, was ebenfalls auf die 
Zunahme des Wuchsstoffgehaltes in dieser Reihe hinweist. 

Bei Berberis vulgaris habe ich auch die Anzahl der Epidermiszellen 
je Flächeneinheit für die verschiedenen Blattformen ermittelt. Wie 
die Spalten 3 und 6 der Tabelle 1 zeigen, nimmt sie vom fein gezähnten 
Blatt zum Dorn mit Spreite ab, die Größe der Epidermiszellen nimmt 
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also mit zunehmendem Wuchsstoffgehalt zu. Diese Zunahme der 
Größe der Epidermiszellen würde an und für sich eine Abnahme der 
Spaltöffnungszahl je Flächeneinheit bedingen. Wie die Spalten 4 und 7 
der Tabelle zeigen, nimmt, auf gleiche Anzahl von Epidermiszellen 
bezogen, die Zahl der Spaltöffnungen vom fein gezähnten Blatt zum 
dornigen Blatt mit Stiel noch stärker zu und zum dornigen Blatt mit 
Spreite findet, auf gleiche Zahl der Epidermiszellen bezogen, keine 
merkliche Veränderung der Zahl der Spaltöffnungen mehr statt. 

Ich habe derartige Zählungen der Epidermiszellen bisher an anderen 
Pflanzen nicht vorgenommen, ich halte es aber für wahrscheinlich, 
daß sie sich vielfach anders verhalten. Die Anzahl der Spaltöffnungen 
je Quadratmillimeter ist nicht nur am leichtesten feststellbar, sondern 
gibt vielleicht auch den besten Anhalt für den Wuchsstoffgehalt, der 
auf die Blattanlagen eingewirkt hat. 

Ich habe auch versucht, durch Heteroauxininjektion die Dornen- 
bildung zu beeinflussen. Es ist mir das nur an den Kurztrieben gelungen 
und ich will daher zunächst deren Beblätterung besprechen. An den 
sitzenden Blättern an der Basis des Langtriebes treiben keine Achsel- 
knospen aus. In der Achsel von Dornen mit Spreite stehen vielfach 
Triebe mit meist einem, selten wenigen, gestielten, grob gezähnten, 
bis dornigen Blättern. Weiter oben, in der Achsel typischer Dornen, 
stehen meist stark géstauchte Kurztriebe mit einigen Blättern. Diese 
Blätter sind mehr oder weniger grob gezähnt, erst wenn sich ein solcher 
Kurztrieb im zweiten Jahr neu beblättert, sind seine ersten Frühjahrs- 
blätter fein gezähnt, die späteren wieder gröber. Am Grund des Kurz- 
triebes finden sich meist zwei sehr kleine Vorblätter, die nur in der 
mittleren Region mancher kräftiger Sprosse stärker entwickelt sind 
und den Eindruck einseitig ausgebildeter dorniger Blätter machen. 
Es ist auffällig, daß, je blattähnlicher die Dornen, desto dornenähnlicher 
das Blatt oder die Blätter ihrer Achseltriebe sind. Allerdings ändert 
sich die Blattform an den Kurztrieben in den Achseln der typischen, 
voll ausgebildeten Dornen nicht mehr, gleichgültig, ob die Dornen 
mehrteilig oder einfach sind. Hingegen ändert sich bei Berberis asiatica, 
die ich in München, und bei Berberis candidula, die ich in Innsbruck 
im botanischen Garten gesehen habe, die Blattform der Kurztriebe 
gleichsinnig mit der Form der Dornen unter ihnen, und zwar auch 
noch im Bereich der typischen Dornen. 

Durch Injektion von Heteroauxin 1:2000 in kräftige Sprosse von 
Berberis vulgaris ist es vielfach zum Absterben der Vegetationsspitze 
und, besonders im Frühjahr, oft auch der ganzen Sprosse gekommen. 
Von den restlichen blieben manche unverändert, insbesondere alle im 
Herbst injizierten, während einige die im Folgenden beschriebenen 
Veränderungen in Richtung der Dornenbildung aufwiesen. Nachdem 
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an dem in meinem Zimmer stehenden Strauch diejenigen Sprosse, 
die zu den Klopf- und Schüttelversuchen gedient hatten, entfernt 
waren, injizierte ich in 5 restliche, starke Sprosse Heteroauxin. Nach 
längerer Zeit erschienen in einer Region, in der die Kurztriebe aus- 
schließlich sitzende Blätter hatten, an einzelnen Kurztrieben zusätz- 
liche gestielte Blätter. Eine neuerliche ‘Injektion bedingte dieselbe 
Erscheinung etwas weiter oben. Ich habe nie Ähnliches ohne Injektion 
beobachtet. Die übrigen injizierten Sprosse starben ab. An einem 
kleinen, stark zurückgeschnittenen Strauch an einem Wegrand wurden 
die kräftigen, neuen Triebe injiziert. Bei einigen starben die Spitzen 
ab, einige zeigten keine auffälligen Veränderungen, an zweien waren 
an einigen Kurztrieben zusätzliche Übergangsformen zwischen Blättern 
und Dornen entstanden. Trotzdem ich sehr viele Berberis-Sträucher 
sehr genau angesehen habe, habe ich nur einmal an einem unbe- 
einflußten Strauch eine ähnliche Übergangsform zwischen Blatt und 
Dorn an einem Kurztrieb gesehen. Ich halte es für sicher, daß die 
Heteroauxininjektion Anlagen, die sonst unentwickelt geblieben wären 
oder nach Entblätterung des Sprosses typische Blätter gebildet hätten, 
sich in dornenähnliche Bildungen entwickeln ließ. Im Sommer habe 
ich einen größeren Strauch stark zurückgeschnitten und den neu aus- 
treibenden Sprossen Heteroauxin injiziert. An vielen starben die Spit- 
zen ab, an den wenigen restlichen entwickelten sich an den Kurztrieben 
zusätzliche, neue Blätter, von denen einzelne dornigen Charakter 
hatten. An 2 Sprossen wurden typische Dornen sichtbar und die be- 
treffenden Kurztriebe wuchsen zu Langtrieben aus; an einem Sproß 
waren es sogar einige. Wenn solche Seitentriebe mit Dornen auch 
normalerweise auftreten, so erschienen sie hier doch so gleichzeitig, 
in der üblichen längeren Zeit nach der Injektion und in solcher Zahl, 
daß anzunehmen ist, daß sie durch die Heteroauxininjektion bedingt 
waren. Es sind auch die meisten dieser Seitentriebe nicht lange weiter- 
gewachsen, anscheinend weil der eigene Wuchsstoffgehalt bei der 
fortgeschrittenen Jahreszeit dazu nicht mehr ausreichte. Ich habe 
noch Sprosse eines Strauches im Sommer und dreier Sträuche im Herbst 
mit Heteroauxin injiziert. Bei allen sind vielfach die Spitzen abge- 
storben, sonst habe ich keine Veränderungen an ihnen bemerkt. 

Zunächst mögen die Ergebnisse meiner Heteroauxininjektionen 
dürftig erscheinen; wenn man aber bedenkt, wie schwer es ist, einem 
Vegetationspunkt Heteroauxin zuzuführen, ohne ihn durch die Hetero- 
auxineinwirkung von unten her zum Absterben zu bringen, so wird 
man diese Versuchsergebnisse doch als eine Ergänzung und Bestätigung 
meiner sonstigen Befunde werten. 

Wenn man Triebe oder auch ganze Sträucher von Berberis vulgaris 
entblättert, so entstehen immer zuerst neue Blätter an den Kurztrieben, 











Dornenbildung, Blattform und Blütenbildung. 277 


erst später werden Langtriebe mit Dornen gebildet. Es hat den An- 
schein, als ob zur Anlage der Langtriebe und ihrer Dornen der in den 
neuen Blättern gebildete Wuchsstoff notwendig wäre. 


Beobachtungen an anderen Berberidaceen. 

Berberis stapfiana, die ich in Tours untersucht habe, hat drei- und 
einteilige Dornen. An denjenigen Kurztrieben, die kleine, wenig ent- 
wiekelte Knospen darstellen, hat sie ganzrandige Blätter mit einer 
kleinen Spitze, in der der Mittelnerv endigt; dort, wo diese Knospen 
stärker anschwellen oder gar an der Basis der Langtriebe hat sie dornige 
Blätter mit bis zu 10 Spitzen. An 8 Blättern jeder Sorte habe ich die 
Spaltöffnungen in je einem Gesichtsfeld von 0,22 mm? gezählt. Ich 
gebe hier die mittlere Zahl der Spaltöffnungen je Quadratmillimeter 
mit ihrem mittleren Fehler und in Klammern die Extremwerte an: 
ganzrandiges Blatt 384 + 21 (468, 318); dorniges Blatt mit 5 bis 
10 Spitzen 482 + 14 (550, 428). 

Es zeigt sich also hier eine ähnliche Zunahme der Spaltöffnungszahl 
wie bei Berberis vulgaris vom fein gezähnten Blatt zum dornigen Blatt, 
die auch hier auf höheren Wuchsstoffgehalt des dornigen Blattes 
schließen läßt. 

Bei Mahonia Aquifolium sind die Blätter gestielt und gefiedert, 
die Blittchen dornig und lederig. Der Mangel an Dornen und die 
einigermaßen gleichmäßige Ausbildung der Blätter deuten auf einen 
entsprechend gleichmäßigen und nicht sehr hohen Wuchsstoffgehalt, 
wie er auch dem geringen jährlichen Sproßzuwachs entspricht. Immer- 
hin ändert sich auch bei Mahonia Aquifolium die Blattform mit der 
Internodienlänge etwas. Ich habe an 8 Sprossen eines Strauches in 
Montione bei Arezzo den Jahreszuwachs. eingeteilt in einen Teil mit 
gezähnten, fast ebenen Blättchen, in einen mit dornigen, stark gewellten 
Blättchen und in einen dritten mit wieder nahezu ebenen Blättchen. 
Ich gebe für diese 3 Teile Mittelwert, mittleren Fehler und in Klammern 
die Extremwerte der Internodienlänge in Zentimetern und die Zahl der 
Zähne des Endblättchens, bezogen auf 1 cm seiner Mittelnervlänge, an: 











Tabelle 6. 
Internodienlänge | Zahl der Zähne je Zenti- 
in Zentimetern meter Blättchenlänge 
Unterer Teil mit flachen Blätt- | 
NE NE TER | 1,9 + 0,15 (2,5, 1,3) | 2,9 + 0,12 (3,4, 2,5) 
Mittlerer Teil mit welligen | 
2. 3,5 + 0,14 (4,3, 3,1) | 2,1 + 0,08 (2,4, 1,9) 


Oberer Teil mit flachen Blätt- | | 
OT he ae eee | 1,8 + 0,22 (2,6, 1,2) | 2,2 + 0,13 (3,0, 1,8) 
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Man sieht aus dieser Zusammenstellung, daB hoher Wuchsstoff- 
gehalt, der sich in langen Internodien äußert, auch wellige, dornen- 
ähnliche Blättchen bedingt. Die flachen Blättchen im unteren Teil 
der Sprosse haben, entsprechend ihrem geringeren Wuchsstoffgehalt, 
auch eine größere Zahl von Zähnen je Zentimeter Blättchenlänge, 
also eine feinere Zähnung. Die flachen Blättchen im oberen Teil der 
Sprosse zeigen diese Beziehung kaum. vielleicht wird die Zähnung frü- 
her, noch bei hohem Wuchsstoffgehalt dieser Blattanlagen festgelegt, 
während sich der abnehmende Wuchsstoffgehalt am Ende der Vege- 
tationsperiode in geringerer Internodienlänge und flachen, wenig 
dornenähnlichen Blättchen äußert. 

Im Botanischen Garten in Tours habe ich drei etwas verschiedene 
Spielarten von Mahonia Aquifolium gesehen. Sie unterscheiden sich, 
wie die folgende Zusammenstellung zeigt, in der Zähnung der Blättchen, 
im Blattglanz, in der mittleren Länge der lang ausgewachsenen Interno- 
dien und in der Anzahl der Spaltöffnungen, die offenbar bei Mahonia 
Aquifolium mit zunehmendem Wuchsstoffgehalt noch zunimmt. 


Tabelle 7. 


Inter- 
nodien- 2 Zahl 
Spaltöffnungen | 
Blättchen länge F PE ri ausgezählten 
à je Quadratmillimeter | Gesichtsfelder 
metern | 


I 
| 


Dornig, stark glänzend > 4,2 343 + 11 (431, 264) | 17 
Reich gezähnt, wenig glänzend 2,5 232 + 8 (254, 187) 8 
Arm gezähnt, nicht glänzend 2,1 224 + 11 (291, 200) 8 





der 














Der Befund macht mir den Eindruck, daß sich die Varietät mit 
dornigen, stark glänzenden Blättern von den anderen durch höheren 
Wuchsstoffgehalt unterscheidet, denn sie hat auch längere Internodien 
und mehr Spaltöffnungen. Veränderten Wuchsstoffgehalt als erbliche 
Grundlage für eine Varietät hat schon VAN OVERBEEK (5, 6) an Zea 
Mays var. nana nachgewiesen. Die beiden anderen Formen unterschei- 
den sich kaum durch Internodienlänge und Spaltöffnungszahl, so daß, 
wenn es sich um einen erblichen Unterschied handelt, dieser wohl vor 
allem in verschiedenem Reaktionsvermögen der Zähnung und des 
Blattglanzes auf Wuchsstoff beruhen dürfte. Die Varietät mit dornigen 
und die mit reich gezähnten Blättchen habe ich am selben Standort 
durcheinander wachsend angetroffen, so daß wohl erbliche Unterschiede 
anzunehmen sind. 

Mahoberberis Neubertii f. ilicifolia C.S., der Bastard zwischen 
Mahonia Aquifolium und Berberis vulgaris scheint von Berberis den 
örtlich verschiedenen Wuchsstoffgehalt, der sich sowohl in auffallend 
verschiedener Internodienlänge als auch in verschiedener Blattform 
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äußert, übernommen zu haben, von Mahonia die Unfähigkeit, voll- 
kommene Dornen zu bilden und die Tendenz zur Bildung gestielter 
und geteilter Blätter. Am Grund der Kurztriebe, wo der Wuchsstoff- 
gehalt am geringsten ist, sind die Blätter sitzend und fein gezähnt. 
Weiter oben werden die Blätter gestielt, wobei die Stiellänge nach oben 
zunimmt, und sie werden 3teilig, wobei die Seitenblättchen zunächst 
sehr klein, später fast von der Größe 
des Endblättchens sind. Die Zähnung 
der Blättchen wird nach oben zu grö- 
ber. Am Grund der Langtriebe, wo 
die Internodien noch sehr kurz sind, 
sind die Blätter dreiteilig und gestielt. 
Von unten nach oben nimmt mit der 
Länge der Internodien die Länge der 
Blattstiele zu und die Zähnung wird 
gröber. Weiter oben am Langtrieb, 
wo die Internodien lang sind und 
der Wuchsstoffgehalt somit am größ- 
ten anzunehmen ist, sind die Blätter 
wieder sitzend und dornig, so daß man 
fast von Dornen mit ausgebildeter 
Spreite sprechen könnte. Eine Tei- 
lung der Blätter ist nur im unteren 
Teil des Langtriebes durch einseitige, 
kleine Seitenblättchen angedeutet, 
die Zahl der dornigen Spitzen nimmt Abb.3. Mahonia japonica, links Blatt 

> > einer Pflanze von einem schattigen 
nach obenhinmit zunehmenderInter- standort, rechts Blatt einer solchen 


nodienlänge ab. von einem sonnigen Standort, aus dem 
Botanischen Garten von Tours, 


Ich habe an einem Mahoberberis- Dezember 1943. 
Strauch aus dem Botanischen Garten 
in Tours die Spaltöffnungen an Blättern verschiedener Form in je 
8 Gesichtsfeldern zu 0,22 mm? gezählt und gebe im folgenden die 
Anzahl der Spaltöffnungen je Quadratmillimeter mit ihrem Fehler 
und in Klammern die Extremwerte an: 


Fein gezähntes, einfaches, sitzendes Blatt . . . 193 + 8 (241, 164) 
Fein gezähntes, 3teiliges, gestieltes Blatt . . . 260 + 10 (291, 218) 
Fein dorniges, 1- oder 3teiliges, gestieltes Blatt 186 + 12 (236, 127) 
Grob dorniges, einfaches, sitzendes Blatt . . . 178 + 10 (214, 141) 


Man sieht, ähnlich wie bei Berberis vulgaris, ein Maximum der 
Spaltôffnungsanzahl je Quadratmillimeter, das aber bei Mahoberberis 
Neubertii beim fein gezähhten, 3teiligen, gestielten Blatt, bei Berberis 
vulgaris beim dornigen, gestielten Blatt liegt. Man kann danach 
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vermuten, daß bei Mahoberberis, der typische Dornen fehlen, zur Aus- 
bildung dorniger Blätter höhere Wuchsstoffkonzentrationen erforderlich 
sind als bei Berberis. 

Mahonia japonica habe ich im Botanischen Garten in Tours an 
einem sonnigen und an einem schattigen Standort angetroffen. Wie 
Abb. 3 zeigt, ist die Ausbildung des ganzen Blattes und insbesondere 
auch die der einzelnen Fiederblättchen an beiden Standorten recht 
verschieden. Am sonnigen Standort ist der Bau des ganzen Blattes 
gedrungener und insbesondere sind die Fiederblättchen dornenähnlicher 
und erinnern etwas an Dornen mit Spreite. Eine Durchmusterung 
sehr vieler Spaltöffnungen hat mir gezeigt, daß der Prozentsatz 
der aneinanderstoßenden Spaltöffnungen und damit wohl auch der 
Wuchsstoffgehalt der Blattanlagen am sonnigen Standort wesentlich 
größer ist. Ich gebe im folgenden für verschiedene Blättchenpaare 
beider Standorte den Prozentsatz der aneinanderstoßenden Spalt- 
öffnungen und in Klammern die Anzahl der ausgezählten Spaltöff- 
nungen und die der aneinander stoßenden Paare an: 


Sonniger Standort: 
Bey N: OR ile an ee € a lee 0,46% (2400, 11) 
| EY ER EE D: 0,37% (6780, 25) 
4. oder 5., letztes Blättchenpaar . . . . . . . . . . . . 0,37% (8400, 31) 


Schattiger Standort: 
2 isses. ee OS 0,07% (20000, 14) 
5. bis 7., letztes Blättchenpaar . . . . . . . 2 . . . . 0,07% (12400, 9) 
Ich gebe auch noch nach Auszählungen von je 8 Gesichtsfeldern 
zu 0,22 mm? die Anzahl der Spaltöffnungen je Quadratmillimeter mit 
ihren mittleren Fehlern und mit den Extremwerten in Klammern an: 
Sonniger Standort: 


1. Blättchenpaar, 3spitzig, dornenartig . . . . . . . . 232 + 13 (282, 155) 
2. Blättchenpaar, 5spitzig, dornenartig . . . . . . . . 330 + 16 (396, 268) 
4. oder 5., letztes Blättchenpaar, 6—7spitzig, dornen- 

Be So ira. cr Be gO, Se ee ae 350 + 13 (386, 287) 

Schattiger Standort: 

1. Blättchenpaar, 7—9spitzig, dornenartig. . . ... . - 302 + 17 (363, 268) 
2. Blättchenpaar, 10—13spitzig, blattartig . . . . . . 310+ 8 (336, 278) 
4. Blättchenpaar, 10—13spitzig, blattartig . . . . . - 320 + 13 (395, 259) 


5.—7., letztes Blättchenpaar, 6—11spitzig, blattartig... 267 + 16 (350, 223) 


Nach den oben mitgeteilten Befunden an Mahoberberis könnte man 
annehmen, daß man sich hier bei Mahonia japonica schon in dem Bereich 
von Wuchsstoffkonzentrationen befindet, in dem die Anzahl der Spalt- 
öffnungen mit zunehmendem Wuchsstoffgehalt abnimmt. Es würde 
dann der geringeren Anzahl von Spaltöffnungen je Quadratmillimeter 
bei den Blättchenpaaren mit geringerer Anzahl von Spitzen ein höherer 
Wuchsstoffgehalt entsprechen, wie wir das auch bei Berberis vulgaris 
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gefunden haben. Auffallend ist, daß sich in der Anzahl der Spaltöff- 
nungen kein deutlicher Unterschied zwischen sonnigem und schattigem 
Standort zeigt. Hat man sich vielleicht vorzustellen, daß ein besonders 
hoher Wuchsstoffgehalt am sonnigen Standort nur in einer sehr frühen 
Zeit auf die junge Blattanlage einwirkt, wobei er die Kleinheit der 
Spreite und die größere Anzahl der aneinanderstoßenden Spaltöff- 
nungen bedingt und daß später die Zahl der Spitzen der Blättchen und 
die Anzahl der Spaltöffnungen bei nicht sehr verschiedenem Wuchs- 
stoffgehalt an sonnigem und schattigem Standort festgelegt werden ? 
Ich habe solche zeitliche Unterschiede in der Determination verschie- 
dener Eigenschaften schon bei Berberis vulgaris, bei Besprechung des 
dornigen Blattes von hoch am Strauch entspringenden Seitentrieben 
erwogen. 
Die Sproßdornen von Gleditsia triacanthos. 

Die Sproßdornen von Gleditsia triacanthos stehen in der Regel 
etwa 1 cm über den Blättern und haben meist 3 Spitzen, mit denen die 
Hauptachse und 2 Seitenzweige enden. Am Grund jeder dieser seit- 
lichen Verzweigungen befindet sich ein kleines Schüppchen und weiter 
oben an der Hauptachse des Dornes befinden sich noch .bis zu etwa 
drei solcher Schüppchen, welche alle reduzierte Blätter sind. Alle 
diese Schüppchen fallen bald ab. 

An Hecken in der Po-Ebene habe ich die neuen Triebe weit zurück- 
geschnittener, starker Zweige beobachtet. Ihre Internodien sind zu- 
nächst sehr kurz und die Dornen fehlen hier; sobald die Internodien 
lang werden, folgt der erste, oft rudimentäre Dorn, der vom Tragblatt 
noch nicht so weit abgerückt ist, wie die späteren. Wenn er voll ent- 
wickelt ist, hat schon der erste Dorn meist ein oder zwei seitliche Ver- 
zweigungen. Man kann die Internodienlänge wohl als ein gewisses Maß 
für die Wuchsstoffwirkung ansehen und aus der folgenden Zusammen- 
stellung nach Messungen an 10 Sprossen schließen, daß hoher Wuchs- 
stoffgehalt zur Dornenbildung führt. Man sieht, daß Dornen dort auf- 
treten, wo die Internodienlänge stark zunimmt und daß sie mit weiter 
zunehmender Internodienlänge weiter vom Tragblatt abrücken. 





Tabelle 8. 
| a — Zu ds | 
nternodiums ntfernung | 
unter dem zum Dorn | dde «à 
Blatt in Zenti- |in Zentimetern! ge 
metern | | 





Erstes Blatt bis vorletztes Blatt vor dem 





| | 
et, 1050 ae 0,7+0,1 | _ | 98 
Letztes Blatt vor dem Dorn. . . . . 1,3 +0,33 | _ | 10 
Erstes Blatt mit Dom . . . . . .. 3,8+0,4 |0,53+0,05| 10 
Zweites Blatt mit Dom. . . . . . . 4,9 + 0,4 | 0,76 + 0,05 | 10 
Weitere Blätter mit Dorn. ..... 4,4 + 0,2 | 0,95 + 0,04 | 19 
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In den 5 Fällen, in denen das erste Blatt mit Dorn nur einen sehr 
reduzierten Dorn hatte, war die mittlere Länge des Internodiums unter 
dem Blatt nur 3,4 + 0,4 cm, die Entfernung zum rudimentären Dorn 
nur 0,50 + 0,06 cm, also die Wuchsstoffwirkung offenbar geringer als 
bei einem voll ausgebildeten ersten Dorn, bei dem die Internodienlänge 
4,2 + 0,7, die Entfernung des Dornes zum Blatt 0,56 + 0,09 cm war. 

An zwei jungen, in Graz im Freiland aufgewachsenen Pflanzen 
konnte ich zeigen, daß die Sproßdornen von Gleditsia nicht nur von 
einer gewissen Internodienlänge, sondern auch von einer gewissen 
Anzahl von Spaltöffnungen je Quadratmillimeter an auftreten und 
im Herbst nicht mehr gebildet werden, wenn die Internodienlänge 
abnimmt und die Anzahl der Spaltöffnungen je Quadratmillimeter 
unter den Wert absinkt, bei dem im Sommer Dornen gebildet werden. 
In der folgenden Zusammenstellung sind die Werte für beide Pflanzen 
nebeneinander angeführt. Die Blätter sind bei beiden Pflanzen vom 
ersten Laubblatt an erfaßt, die erste Pflanze hatte weniger Blätter 
unterhalb der dornentragenden Region. 

Alle diese Befunde zeigen, daß bei Gleditsia zur Bildung von Sproß- 
dornen ein gewisser Wuchsstoffgehalt notwendig ist. Es gibt aber noch 
Befunde, die darauf hindeuten, daß auch die Erregungssubstanz die 
Bildung der Sproßdornen fördert. Ich habe ja seinerzeit (10) gezeigt, 
daß die Erregungssubstanz das Austreiben von Achselknospen fördert 
und der erste Schritt bei der Bildung des Sproßdornes ist das frühe 

















Tabelle 9. 
on ey |; Den 
Internodiums | je Gunässtalllimeter = der Blattfiederung 
in Zentimetern | und ihr mittlerer Fehler |  SPitzen 
76+2 | — einfach 
0,6 74+4 | _ 
0,9 71+3 79+3 — — einfach 
0,6 1,0 78 +3 77+2 | — > 
0,5 11 68+3 86+3 — — ‚ 
0,4 1,0 106 +2 112+3 _— = 
06 05 111+5 110+3 — — 
0,6 0,6 98 +3 107 + 4 — — 
1,2 1,1 %+3 92+3 — = 
1,4 0,8 111+3 105+3 — — : 
14 1,3 133+3 115+3 | 1 2 ; 
2,0 2,0 135 +4 116+2 | 2 3 ; 
2,6 2,2 137 +4 113 +2 2-2 3 
24 2,5 128+5 114+3 u u 
2,5 . 2,4 139+2 114+3 2. 1 4 > 
2,5 2,4 126 +5 120+3 > HT. en ,» 
2,5 . 2,5 113 +4 19 +4 1 1 = 7 
19 1,9 109 + 3 109 +2 — — i an 
1,4 105 + 2 - — doppelt teilweise doppelt 
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Austreiben der Achselknospe. Alle meine Gleditsia-Pflanzen, die im 
Frühjahr 1946 aus Samen gezogen waren, haben im Sommer 1946 in 
meinem oben beschriebenen Blumenfenster keine Dornen gebildet. 
Die Bedingungen waren wie in einem Glashaus, ich habe keine Schatten- 
decken verwendet, die Pflanzen hatten von 11.30 Uhr bis abends Sonne. 
Mimosa pudica hatte in dem Blumenfenster viel längere Internodien 
als im Freien; vielleicht war im Blumenfenster doch der Lichtgenuß 
zu gering und es fehlten die mechanischen Reize durch Wind und Regen. 
Jedenfalls haben nicht nur die beiden eben besprochenen Pflanzen im 
Freien Dornen gebildet, sondern auch 2 Pflanzen, die ich im Sommer 
aus dem Blumenfenster ins Freie versetzt habe, bildeten je einen Dorn. 
Die folgende Zusammenstellung enthält die Angaben über sie, ange- 
fangen vom zweiten Blatt unter dem Dorn. Man sieht, daß im Gebiet 
der hohen Spaltöffnungsanzahlen je Quadratmillimeter der Dorn 
gerade dort auftritt, wo die Internodien so kurz sind, wie bei den 
dauernd im Freien kultivierten Pflanzen, wo also, aus der Wachstums- 
hemmung auf die Internodien zu schließen, die Erregungssubstanz 
stärker wirksam wird. Im Spätsommer scheinen die aus dem Blumen- 
fenster ins Freie versetzten Pflanzen, auch nach der Internodienlänge 
zu urteilen, infolge ihrer anderen Konstitution schon zu einer Zeit nicht 
mehr genug Erregungssubstanz für die Dornenbildung zu besitzen, 
zu der sie noch genügend Wuchsstoff enthalten. 








Tabelle 10. 
io des ‘ N none der gi Dorn 
un n ungen des attes 
Setaenedteme je Quadratmillimeter a der Blattfiederung 
in Zentimetern | und ihr mittlerer Fehler ere 
ma Ex 131+2 128+4 — — einfach einfach 
3,1 2,3 136+2 135+3 = teilweise doppelt 
27 2,5 130+5 132+3 A einfach 
27 2,5 122 +4 131 +4 — — doppelt 
3,4 3,2 129 + 4 129 +4 _ 3 
3.3. 3,7 119+2 126+4 - wo is 
2,5 2,5 120 +4 103 +4 RUE oi doppelt 
2,5 116 +3 - PR} 











Aus dieser Zusammenstellung sieht man auch, daß die doppelt 
gefiederten Blätter nicht bei einer bestimmten Internodienlänge und 
auch nicht bei einer bestimmten Anzahl von Spaltöffnungen auftreten, 
daß ihre Ausbildung also nicht durch den Wuchsstoffgehalt bestimmt 
ist. Auch die Pflanzen in der Po-Ebene hatten im unteren Teil der 
neu ausgewachsenen Sprosse kurze Internodien und einfach gefiederte 
Blätter. Weiter oben waren sie doppelt gefiedert, mit meist etwa 
10 Fiedern. Einzelne Blätter bildeten Übergänge. Die Änderung der 


Planta Bd. 36. 19 
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Blattform zeigte keine feste Beziehung zum Beginn der Dornenbildung 
und war auch mit der sprunghaften Zunahme der Internodienlänge 
weniger eng verbunden als der Beginn der Dornenbildung. 

Es ist vom Wuchsstoff und von der Erregungssubstanz bekannt, 
daß sie das Austreiben von Achselknospen fördern [(9), dort auch 
weitere Literatur, (10)] und so ist es begreiflich, daß sie auch zum Aus- 
treiben derjenigen Achselknospen führen, aus denen Sproßdorne ent- 
stehen. Man muß sich aber weiter fragen, warum aus diesen Knospen 
Sproßdorne und nicht normale, beblätterte Sprosse entstehen. Es 
ist naheliegend, an das Hormon für korrelative Hemmung von Snow (8) 
zu denken. Der in dem wachsenden Hauptsproß basalwärts strömende 
Wuchsstoff könnte den sehr früh ausgetriebenen Achselsproß hemmen 
und so zum Sproßdorn machen. Für die Richtigkeit dieser Vorstellung 
sprechen folgende Beobachtungen und Versuche. Entfernt man bei 
einem sehr jungen Dorn das Tragblatt und die darüberstehenden Blatt- 
anlagen mit der Endknospe, so wächst er zum Sproß aus. Er trägt 
meist zunächst die beiden, schon sehr bald angelegten, dornigen seit- 
lichen Verzweigungen, die nur dadurch verändert sind, daß ihre Trag- 
blätter meist eine bessere, oft sogar eine gute Ausbildung erfahren haben 
und daß sie von diesen, wenn auch nur wenig, abgerückt sind. Es 
können dann, dem zunächst geringen Wuchsstoffgehalt entsprechend, 
1—3 Blätter ohne Dornen folgen, worauf Blätter mit normalen Dornen 
gebildet werden. Wenn die Dornenanlage zur Zeit ihrer Umbildung 
noch sehr klein ist, an Pflanzen, die ihre Dornen spät ausbilden, kann 
an dem zum Sproß umgebildeten Dorn auch das zweite und sogar 
das erste Blatt normal ausgebildet sein. Diese Blätter haben besonders 
große Dornen, wenn diese schon vor der Umbildung angelegt waren, 
sonst gar keine, wie das ja meist auch beim dritten Blatt der Fall ist. 
Man sieht also, daß der junge Dorn bei Wegfall des Wuchsstoff- 
stromes aus den über ihm stehenden Blattanlagen und aus der End- 
-knospe zum SproB auswächst, der im Laufe seines Wachstums das 
normale Aussehen eines Laubsprosses annimmt. 

Mitunter bildet @leditsia keine Dornen aus, sondern es ist die etwa 
1 cm über das Blatt hinaufgerückte Achselknospe nur eben als kleine 
Erhebung zu erkennen. An solchen Sprossen wachsen nach Entfernen 
der Blätter die Achselknospen mit zunächst einfach gefiederten Blät- 
tern und kurzen Internodien aus. Eine Determination zum Dorn 
findet also erst dann statt, wenn die Achselknospe unter Wuchsstoff- 
einflu8 vom Hauptsproß her wirklich auswächst und die sie vom 
Hauptsproß aus beeinflussenden Stoffe einen beträchtlichen Weg im 
Dorn in akropetalem Sinn zurücklegen müssen. 

Auffallend ist auch, daß bei der Umbildung eines Dornes zum 
Sproß die ersten ein bis drei noch am Dorn angelegten Internodien 
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sehr lang werden können. Da der eigene Wuchsstoff ja auch die nächst- 
höheren Internodien ebenso beeinflussen sollte, könnte man zu der 
Ansicht kommen, daß schon früher vom Hauptsproß aus Wuchsstoff 
in den Dorn gelangt ist, der nur durch das gleichzeitig einwirkende 
Hormon für korrelative Hemmung nicht zur Wirkung kam und sich 
geltend macht, sobald der hemmende Einfluß des Hauptsprosses weg- 
fällt. 


Die verdornten Kurztriebe von Xanthium spinosum. 

Die Dornen von Xanthium spinosum sind nach WınppEr (13) 
verdornte Kurztriebe, die aus je 1 Sproß mit 3 Blättern bestehen, welch 
letztere die 3 Spitzen des Dornes bilden. Auch die weiblichen Blüten 
stehen an verdornten Kurztrieben. 

Mir ist die Pflanze zuerst auf einem Holzplatz in der Nähe von 
Aversa bei Neapel aufgefallen. An den starken Seitentrieben von 
4 Pflanzen habe ich die Internodienlängen gemessen, zunächst 
unter den 1—2 Blättern ohne Dornen, dann unter dem mitunter 
vorhandenen Blatt mit einem kleinen Dorn und dann unter dem 
ersten bis sechsten Blatt mit normalem Dorn, soweit das Internodium 
ausgewachsen war. Aus den unten wiedergegebenen mittleren Inter- 
nodienlängen geht hervor, daß die Dornenbildung dort einsetzt, wo 
die Internodienlänge stark zunimmt, was wieder darauf hindeutet, 
daß ein gewisser Wuchsstoffgehalt zur Dornenbildung notwendig ist. 

Später habe ich an jungen Xanthium-Pflanzen, die ich in Graz 
im Blumenfenster gezogen habe, den Zusammenhang zwischen der 
Anzahl der Spaltöffnungen am Blatt und der Dornenbildung neben 
der Blattachsel untersucht. Da man an der stark behaarten Blattunter- 
seite die Spaltöffnungen schwer zählen kann, habe ich hier ausnahms- 
weise die Spaltöffnungen an der Blattoberseite gezählt. Im folgen- 
den sind von 5 Pflanzen die mittlere Anzahl der Spaltöffnungen je 
Quadratmillimeter mit ihren mittleren Fehlern wiedergegeben; wo 
kleine Dornen neben den Blattachseln stehen, sind die Zahlen schräg 














Tabelle 11. 

Mittlere Länge des Internodiums unterhalb mit ihrem mittleren 

Blattansatz Fehler und in Klammer der Anzahl der gemessenen Internodien 

1. Pflanze 2. Pflanze | 3. Pflanze | 4. Pflanze 
Ohne Dorn. ..... 2,8 + 0,47 (11) 5,6 + 0,34 (10) | 3,9 + 0,46 (7) | 5,2 + 0,58 (5) 
Mit kleinem Dorn . . |5 (1) 8 (1) |3 1) | 11 1 
Mit normalen Dornen . | 5,2 + 0,69 (9) 6,1 + 0,44 (11) | 4,0 + 0,38 (7) | 10,2 + 0,86 (5) 
99 ” 9 6,0 + 0,71 (8) 8,2 + 0,77 (11) | 7,3 + 0,57 (7) | 14,8 + 1,02 (5) 
6,0 + 1,39 (6) | 8,0 + 1,11 (8) | 6,9 + 0,96 (6) | 15,0 + 2,24 (5) 
6,2 + 0,89 (3) 8,8 + 1,83 (5) | 6,2 + 1,58 (6) | 16,0 + 3,79 (3) 
4,7 (2) | 10,5 (2) | 8,1 (3) | 13,7 +°1,86 (3) 

9 (2) | 5,5 (2) 
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gedruckt, wo die Dornen voll ausgebildet sind, sind die Zahlen und 
ihre mittleren Fehler schräg gedruckt. Bei der vierten Pflanze standen 
neben den Achseln der letzten beiden erfaßten Blätter je ein Dorn 
und eine rudimentäre weibliche Blütenstandsanlage, bei der fünften, 
letzten Pflanze standen neben den Achseln der letzten beiden 
erfaßten Blätter je ein Dorn und ein weiblicher Blütenstand. 





Xanthium spi euspi 
Keimblätter 57143 5842 541 48+ 2 60+ 2 
1. Blattpaar : 143 942 8942 "+3 82-4 
3. Blatt 9146 1642 BR 754 4 1024 2 
rm 1343 1547 1344 10664 3 1014 3 
re 13545 1043 18344 W643 13884 2 
6. 14944 15145 23 WEE 4 1414 2 
dti 18248 12045 174m 18+5 
So. 26+5 1841 1824 7 191410 
grec’ 21843 18245 29+ 5 
Mi, 19149 235413 
1. 277 + 13 


Man sieht, daB im allgemeinen bei iiber 90 Spaltéffnungen je 
Quadratmillimeter Dornen neben den Blattachseln auftreten und daß 
diese meist bei über 110, immer bei über 145 Spaltöffnungen je Quadrat- 
millimeter voll ausgebildet sind. Von der Pflanze, deren Zahlen im 
vorletzten Stab wiedergegeben sind, ist in Abb. 4 von 4 Blättern der 
Umriß und das mikroskopische Bild der Epidermis der Blattoberseite 
wiedergegeben, beides für alle 4 Blätter in gleicher Vergrößerung. Es 
fällt auf, daß bei Xanthium die später auftretenden Blätter zunehmend 
kleinere Epidermiszellen haben. Es ist daher wahrscheinlich, daß die 
Zunahme der Anzahl der Spaltöffnungen je Quadratmillimeter ins- 
besondere bei den späteren Blättern vor allem durch das Kleinerbleiben 
der Epidermiszellen bedingt ist und es ist fraglich, wieweit ein Wuchs- 
stoffeintluB mitspielt. Daß ein solcher Wuchsstoffeinfluß überhaupt 
vorhanden ist, scheint mir wahrscheinlich, und für die untersten Blätter 
scheint mir eine Zunahme des Wuchsstoffgehaltes mit der Blatthöhe 
schon daraus hervorzugehen, daß die Welligkeit des Umrisses der 
Epidermiszellen vom Keimblatt aufwärts zunimmt. 

Die Varietät Xanthium spinosum inerme, die keine Dornen, sondern 
an deren Stelle nur beblätterte Sprosse oder weibliche Blütenstände 
hat, wurde von WIDDER (14) genetisch untersucht; ihre Kreuzung mit 
der Stammform spaltet monohybrid. Durch das freundliche Entgegen- 
kommen von Herrn Professor WIDDEr habe ich Fruchtköpfchen dieser 
Varietät aus dem Botanischen Garten in Graz erhalten und die Pflanzen 
in meinem Blumenfenster unter ähnlichen Bedingungen wie die Varietät 
Xanthium spinosum euspinosum kultiviert. Dabei traten neben den 
Blattachseln keine beblätterten Sprosse, sondern nur weibliche Blüten- 
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stände auf. In der folgenden Zusammenstellung ist die Anzahl der 
Spaltöffnungen schräg gedruckt, wenn eine rudimentäre Blütenstands- 
anlage neben der Achsel des Blattes war, und es ist auch der mittlere 
Fehler schräg gedruckt, wenn 
ein oder zwei Blütenstände 
neben der Blattachsel waren. 





Abb. 4. Xanthium spinosum euspinosum, Blattumriß und Epidermis der Blattoberseite 
von vier verschieden hoch inserierten Blättern. 





Xanthium spi inerme. 


Standort: sonnig schattig dunkel 
Internodien: kurz lang sehr lang 


Keimblätter 63+3 74+4 14 +3 64+2 62+2 51 +4 
1. Blattpaar 5+4 R2+4 S +3 % +2 69+2 4-+2 
3. Blatt 53+3 12 +2 99+5 16+5 66+2 61 +4 
NT 81+5 86+3 126+6 14411+4 7343 64+2 
DR 1200+5 93+2 16+9 88+3 74+2 
_ 147+5 108+3 153+6 126+6 101+5 
Ra 152 + 6 154+6 133+2 113+5 
Be ie 174 +6 6 16 +4 134 = 8 
9. „ 167 + 6 123 + 3 165 — 5 
ere 129 + 4 


Wie man sieht, treten bei Xanthium spinosum inerme bei einer nur 
etwas höheren Anzahl von Spaltöffnungen je Quadratmillimeter 
weibliche Blütenstände neben der Blattachsel auf, als bei Xanthium 
spinosum euspinosum- Dornen. Bei den 1947 kultivierten Pflanzen 
sind die Standortsbedingungen notiert und man sieht, daß auch ex- 
treme Lichtverhältnisse die Beziehung zwischen der Anzahl der Spalt- 
öffnungen und dem Auftreten von weiblichen Blütenstandsanlagen 
nicht verändern. Wahrscheinlich reicht bei dieser Spaltöffnungszahl der 
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Wuchsstoffgehalt und der des aus ihm hervorgehenden Hormons für 
korrelative Hemmung zur Bildung dorniger Sprosse aus. Wenn man 
weiter fragt, warum bei Xanthium spinosum inerme dornige Sprosse 
erst später auftreten als bei Xanthium spinosum euspinosum, dann 
aber gleich als weibliche Blütenstände, so kann man darauf hinweisen, 
daß bei Xanthium spinosum inerme die Keimblätter vielfach mehr 
Spaltöffnungen je Quadratmillimeter haben als bei Xanthium spi- 
nosum euspinosum und daß meist noch mehrere Blätter folgen, deren 
Anzahl von Spaltöffnungen gering ist, mitunter zunächst sogar ge- 
ringer als bei den Keimblättern; hier mag der Wuchsstoffgehalt zu 
gering sein, um ein frühes Austreiben der Kurztriebe zu bewirken. 
Aber alle diese Blätter werden Wuchsstoff an den Sproß abgeben, 
so daß hier Hormon für korrelative Hemmung entsteht und nach 
oben wandert. Die Knospe, aus welcher der dornige Sproß auswächst, 
mag daher bei Xanthium spinosum inerme länger unter dem Einfluß 
korrelativer Hemmung gestanden haben als bei Xanthium spinosum 
euspinosum. Nun werden wir in dem Abschnitt über Blütenbildung 
und korrelative Hemmung sehen, daß man auch sonst Grund zu der 
Annahme hat, daß langdauernde korrelative Hemmung zur Blüten- 
bildung führt. 


Die Stacheln von Mimosa und anderen Pflanzen. 


Ich habe Stacheln nicht so eingehend untersucht wie Dornen, 
aber auch bei ihnen scheint mir ein Zusammenhang mit dem Wuchs- 
stoffgehalt sehr wahrscheinlich. -Bei der Gartenform der Stachel- 
beere, Ribes Uva-crispa, sind die ersten sehr kurzen Internodien der 
Jahrestriebe stachellos, die folgenden langen Internodien haben je 
einen Stachel unterhalb des Blattes. Diese Stacheln sind im unteren 
und im oberen Teil des Triebes einfach, im mittleren Teil 3teilig, 
ohne erkennbaren Zusammenhang mit Unterschieden in der Inter- 
nodienlänge. In Schwaz in Tirol habe ich an Sträuchern, die von 
amerikanischem Mehltau, Sphaerotheca mors-uvae, befallen waren, ge- 
sehen, daß an den infolge des Befalls im Wachstum sehr stark zu- 
rückgebliebenen Sproßspitzen die Stacheln 3teilig waren, auch wenn 
sie an sehr kurzen, kümmerlichen Internodien stark verkümmert 
waren. 

Bei Mimosa-Arten sind die ersten, kurzen Internodien der Keim- 
pflanzen stachellos. Im folgenden gebe ich Spaltöffnungszählungen 
von 3 Pflanzen von Mimosa pudica wieder; wo das Internodium 
unterhalb kleine Stacheln trägt, ist die Zahl der Spaltöffnungen schräg 
gedruckt, wo diese Stacheln voll ausgebildet sind, ist auch ihr 
mittlerer Fehler schräg gedruckt. 
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Tabelle 12. 
Mimosa Anzahl der Spaltöffnungen Blattfiederung und bei doppelter 
pudica je Quadratmillimeter Fiederung Anzahl der 
Blatt und ihr mittlerer Fehler sekundären Blattstiele 
1 | 
| 
À. 101 + 4 163 + 4 + einfach einfach |einfach 
2. 113 + 7 163 + 10 | 160 + 4 $3 eo eae 2 Ku 2 
3. 143 + 8 162 + 8 168 + 6 doppelt 2| 2 
4. 147 +7 183 + 7 228 + 9 93 2 2 2 
5. 206 +8 | 218+ 10 | 265 + 12 2| 2 2 
6. 179 + 10 | 257 +9 316 + 10 2! 2| 2 
7. 203 +5 325 +10 | 336 + 16 2| 2| 2 
8. 276 +9 320 +7 4| 4| 
9. 246 + 9 287 +15 4| 4| 
10. 252 + 8 257 + 13 4| 4| 








Man sieht, daß bei 150—200 Spaltöffnungen je Quadratmillimeter 
der Blattunterseite kleine Stacheln am Internodium unterhalb des 
Blattes auftreten, bei. über 200 Spaltöffnungen je Quadratmillimeter 
normal ausgebildete Stacheln. 

Bei Mimosa invisa, auf die sich die folgende Zusammenstellung 
bezieht, trägt nicht nur der Stamm, sondern auch der primäre Blattstiel 
Stacheln und die Anzahl der Stacheln ist weit höher als bei Mimosa 
pudica. 

Es scheinen mir bei beiden Mimosa-Arten die Stacheln dort aufzu- 
treten, wo die Spaltöffnungszahl stark zunimmt, während mir ein 
derart enger Zusammenhang mit der Blattform nicht zu bestehen 
scheint, was wir auch schon bei Gleditsia gesehen haben. 

















Tabelle 13. 
| N 
| Blatt- 
Anzahl | fiederung 
Le Soa | und bei 
r eng rn Stacheln doppelter 
Mimosa |jeQuadrat- Stacheln 
invisa lee Bu nn a am Blattstiel F er 
und ihr ré 
2 dersekun- 
mittlerer ären 
Blatt tops Blattstiele 
1. 122 +3 | 2 kleine keine einfach 
2. | 129 + 2 | keine doppelt 2 
3. | er +6| wenige kleine > “à 2 
4. | 150 + 5 | nicht voll ausgebildet | nur oberseits wenig 4 
5. | 177 + 6 voll ausgebildet wenig 4 
6. | | 211 + 5 5 | viele, aber noch kleine | 6 
7. | 204 + 6 | normal x 8 
8. | 205 + 6 | 5; a 





Blattform und Spaltöffnungszahl bei Araliaceen. 

Um an geeigneten Objekten einen etwaigen Zusammenhang zwischen 
Blattform und, Wuchsstoffgehalt zu untersuchen, habe ich an verschie- 
den geformten Blättern von Hedera Helix und von einer Aralia-Art 
Spaltöffnungszählungen ausgeführt. 
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Von Hedera Helix gebe ich hier die Befunde wieder, die ich an 
einer Pflanze in Sora, ostwärts von Rom, erhalten habe. Nach Aus- 
zählungen von je 10 Gesichtsfeldern zu je 0,103 mm? sind die Anzahl 
der Spaltöffnungen je Quadratmillimeter, ihr mittlerer Fehler und 
in Klammern die Extremwerte angegeben und daneben der bei Durch- 
musterung von 5500 Spaltöffnungen gefundene Prozentsatz der an- 
einanderstoßenden Spaltöffnungen und in Klammern die wirkliche 
Anzahl dieser Paare: 


3lappiges Blatt, unten an der Pflanze . . 194 + 12,4 (242, 136) 0,0 % (0) 
Gnppiges Bist NETTE 207 + 9,8 (252, 156) 0,110% (5) 
3lappiges Blatt,höheranderPflanze . . . 240 + 13,7 (272, 146) 0,164% (9) 
Haizförmiges Blatt. . . . . . . . . .. 214 + 7,4 (252, 165) 0,073% (4) 
Lanzettförmiges Blatt ......... 175 + 9,4 (232, 136) 0,018% (1) 
Herzförmiges, kleines Blatt am Ende 

steriler Triebe . .......... 301 + 23,7 (407, 194) 0,073% (4) 


An den kleinen, herzförmigen Blättern am Ende steriler Triebe 
könnte die große Anzahl der Spaltöffnungen je Quadratmillimeter 
durch einen frühen Wachstumsstillstand und damit unterbliebene 
Zellteilungen in der Epidermis bedingt sein, der Prozentsatz aneinander- 
stoßender Spaltöffnungen dürfte den Wuchsstoffgehalt der Blattanlage 
hier besser wiedergeben. Sonst spricht aber die Gleichsinnigkeit der 
Zu- und Abnahme des Prozentsatzes aneinanderstoßender Spaltöff- 
nungen und der Anzahl der Spaltöffnungen je Quadratmillimeter 
dafür, daß beide dem Wuchsstoffgehalt parallel gehen und daß der 
Wuchsstoffgehalt nie so hoch ist, daß die Spaltöffnungszahl mit zu- 
nehmendem Wuchsstoffgehalt abnehmen würde. Es scheinen nach 
diesen Befunden die 3lappigen Blätter unten an der Pflanze bei 
einem viel geringeren Wuchsstoffgehalt der Blattanlage zu entstehen, 
als die ähnlich geformten 3lappigen Blätter höher oben an der 
Pflanze und andererseits scheinen die 5lappigen Blätter und die in 
der Form von ihnen sehr verschiedenen herzförmigen bei sehr ähn- 
lichem Wuchsstoffgehalt der Blattanlage zu entstehen. Die Blattform 
bei Hedera Helix ist ja auch in so auffälliger Weise von der Blühfähig- 
keit der Pflanze bzw. des Sprosses abhängig, daß man wohl immer 
viel eher an eine Abhängigkeit der Blattform von Blühhormonen ge- 
dacht hat, als an eine solche vom Wuchsstoffgehalt. 

Ich habe an Hedera Helix die Anzahl der Spaltöffnungen an den 
verschieden geformten Blättern noch an einer Pflanze aus Weng bei 
Schwaz in Tirol und bei einer aus dem Botanischen Garten in Tours 
gezählt und ganz a Resultate, wie die aus Sora oben mit- 
geteilten, erhalten. 

Weiter habe ich an verschieden geformten Blättern einer Aralia aus 
Glashäusern vom Botanischen Garten in Tours Spaltöffnungen gezählt. 
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Die ersten Blätter sind herzförmig, die nächsten 3lappig und nun folgen 
wesentlich anders geformte, tief gegliederte, 5fingerige, 7fingerige und 
9fingerige Blätter und über diesen können wieder 7fingerige stehen. 
In der folgenden Zusammenstellung sind, nach Auszählungen von 
10—25 Gesichtsfeldern von je 0,22 mm?, die Anzahl der Spaltöffnungen 
je Quadratmillimeter mit ihrem mittleren Fehler, in Klammern die 
Extremwerte und schließlich die Anzahl der ausgezählten Gesichtsfelder 
angeführt: 


Herzförmige Blätter ......... 118 + 6 (173, 59) 20 
Slappige Blatter ............ 133 + 8 (222, 86) 20 
CIRE DE. 7 Ie eee 237 + 21 (359, 123) 20 
ingerige Blätter . . . . . . . . . . 161 + 9 (222, 105) 20 
9fingerige Blätter . . . . . . . . . . 128 + 7 (195, 82) 25 
Tfingerige Blätter über 9fingerigen . . 91+ 7 (123, 64) 10 


Wahrscheinlich ist hier wie bei Hedera Helix der Wuchsstoffgehalt 
der Blattanlagen noch in dem Bereich, in dem die Spaltöffnungszahl 
ihm parallel geht. Auch hier haben Blätter mit annähernd gleicher 
Spaltöffnungszahl, wie die 3lappigen und die 9fingerigen, ganz ver- 
schiedene Formen und Blätter gleicher Form, wie die 7fingerigen 
unter und über den 9fingerigen, ganz verschiedene Anzahl von 
Spaltöffnungen. So scheint auch bei Aralia die Blattform nicht vom 
Wuchsstoffgehalt, sondern viel eher vom Gehalt an Blühhormonen 
abzuhängen. 


Die Blattform bei Ilex Aquifolium. 

Bei Ilex Aquifolium bin ich (11) seinerzeit zu der Ansicht gekommen, 
daß die Blattform durch dieselben Hormone wie die Blühfähigkeit 
beeinflußt wird. Die Ähnlichkeit der Blätter von Ilex Aquifolium mit 
den Blättchen von Mahonia Aquifolium, es gibt auch bei beiden ver- 
schiedene, vielleicht erblich bedingte Blattformen, die den ganzen 
Bereich zwischen dem ebenen, gezähnten Blatt und dem typischen 
„Aquifolium‘-Blatt, mit seinen steifen, abwechselnd nach oben und 
nach unten gerichteten Spitzen liegen, ließ mich jetzt an eine Mitbe- 
teiligung des Wuchsstoffes bei der Festlegung der Blattform von Ilex 
Aquifolium denken. Hierfür spricht insbesondere, daß bei Ilex am 
Grund der Jahrestriebe, wo die Internodien kurz sind und zunächst 
meist zu Schüppchen reduzierte, bald abfallende Blätter stehen, über 
dem letzten kurzen Internodium oft ein kleines, flaches, gezähntes 
Blatt steht, dem auch die lederige Beschaffenheit, der oberseitige 
Glanz und der versteifte Rand der typischen ‚Aquifolium‘-Blätter 
fehlen. 

Ich habe in einem Garten in Corno vechio bei Codogno an einigen 
Ilex-Pflanzen die Zahl der Spitzen an den Blättern und die Länge der 
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Internodien sehr eingehend untersucht. Die Zahl der Zähne der eben 
erwähnten, kleinen, flachen, gezähnten Blätter ist im Mittel vollkommen 
gleich der Zahl der dornigen Spitzen des ersten dornigen Blattes. 
Wenn man, wohl mit Recht, den großen Unterschied in der Blattform 
dieser beiden aufeinanderfolgenden Blätter durch verschiedenen Wuchs- 
stoffgehalt der Blattanlage erklärt, wofür auch die unvermittelte 
und sehr starke Längenzunahme der unter diesen Blättern befindlichen 
Internodien spricht, so liegt es nahe, die absolute Gleichheit der Zahl 
der Spitzen an den beiden Blättern dahin zu deuten, daß die Zahl der 
Spitzen vom Wuchsstoffgehalt nicht beeinflußt wird, sondern vom 
Gehalt an Blühhormonen abhängt. An den Blättern der Jahrestriebe 
zeigt die mittlere Zahl der Spitzen je Blatt, wenn auch nur geringe, 
jahreszeitliche Schwankungen. Das Maximum liegt beim ersten und 
zweiten Blatt, das Minimum beim vierten und fünften und beim 
sechsten und siebenten erfolgt wieder ein geringer Anstieg. Der Unter- 
schied zwischen dem Maximum und dem Minimum ist proportional 
dem Maximum vermindert um 13, so daß bei einer anfänglichen Spitzen- 
zahl von 13 keine jahreszeitliche Schwankung mehr nachweisbar ist. 
Die Internodienlänge ist unter dem ersten Blatt am geringsten, unter 
dem zweiten oder dritten am größten, und zwar sehr bedeutend größer, 
erreicht dann beim vierten Blatt ein geringes Minimum, beim fünften 
Blatt ein.zweites Maximum und sinkt dann, eventuell mit einer zweiten 
Welle, ab. Es ist also kein Zusammenhang zwischen der Zahl der 
Blattspitzen und der wohl vom Wuchsstoffgehalt beeinflußten Inter- 
nodienlänge zu bemerken. 

Nur wenig anders verhielt sich der erste Jahrestrieb natürlicher 
Seitentriebe. Ganz anders aber verhielten sich die Seitentriebe an 
einem alljährlich zurückgeschnittenen Baum. Hier war nach dem 
Schnitt jeweils die oberste stehengebliebene Knospe, die längere Zeit 
durch den wachsenden Sproß gehemmt gewesen war, ausgewachsen. 
Die Zahl der dornigen Spitzen der Blätter war an diesen Trieben zu- 
nächst sehr stark reduziert und nahm im Verlauf des Jahrestriebes 
nur langsam zu. Die mittlere Zahl der Blattspitzen war für das erste 
Blatt in den oberen, stärker blühfähigen Teilen des zurückgeschnittenen 
Baumes an geraden Trieben 13,9, an Seitentrieben 0,4, in den unteren, 
weniger blühfähigen Teilen an geraden Trieben 18,8, an Seitentrieben 
1,0. An anderen, nicht zurückgeschnittenen Bäumen war die mittlere 
Zahl der Blattspitzen an nicht oder sehr wenig blühfähigen Teilen an 
geraden Trieben 21,4, an natürlichen Seitentrieben 17,2. Das, was die 
Seitentriebe am zuriickgeschnittenen Baum auszeichnet, ist, daß sie 
im Knospenstadium lange vom Haupttrieb her gehemmt waren. Sie 
standen also lange unter dem Einfluß des von Snow (7, 8) beschriebenen 
Hormons für korrelative Hemmung. Da die Blätter dieser als Knospen 
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lange gehemmt gewesenen Sprosse dieselbe Form haben, wie die an 
einem sehr stark blühfähigen Teil eines normalen Baumes, hat es den 
Anschein, als ob enge Beziehungen zwischen dem Hormon für korre- 
lative Hemmung und den Blühhormonen bestünden, entweder indem 
beide identisch sind oder indem diese aus jenem hervorgehen. Schon 
bei Xanthium spinosum hat sich ein enger Zusammenhang der korre- 
lativen Hemmung mit der Blütenbildung gezeigt. Ich werde ihn in 
einem eigenen Abschnitt noch ausführlich besprechen. 


Die Blattform von Hydrangea quercifolia. 

Hydrangea quercifolia habe ich in demselben Garten wie die oben 
erwähnten Jlex-Pflanzen in Corno vechio gesehen. Ihre Blätter sind 
im allgemeinen 5lappig und gezähnt. Nur an den Sprossen, die nach 
dem Abblühen aus den Blattachseln unter dem Blütenstand austreiben, 
sind die Blätter zunächst ungelappt, gezähnt, nach Art der Blätter von 
Hortensia macrophylla. Nun sind gerade diese Sprosse als Knospen 
sehr lange durch den terminalen Blütenstand gehemmt und es scheint 
hier das Hormon für korrelative Hemmung ebenso auf eine Abrundung 
der Blattform und auf eine Verminderung ihrer Gliederung hinzuwir- 
ken, wie bei Ilex Aquifolium. 


Die Stipulardornen von Robinia Pseudo-Acacia. 

Die Stipulardornen von Robinia Pseudo-Acacia scheinen in ihrer 
Ausbildung vor allem von der Blühfähigkeit der Zweige abhängig zu 
sein. Junge, noch nicht blühfähige Pflanzen haben am Grund jedes 
Blattes zwei kräftige Dornen, die umgewandelte Nebenblätter sind. 
Ebenso verhalten sich nicht blühfähige Zweige von älteren Bäumen, 
während mit zunehmender Blühfähigkeit der Zweige die Dornen re- 
duziert werden und schließlich verschwinden. Freilich sind an den 
blühfähigen Teilen die Internodien im allgemeinen kürzer, aber es gibt 
im blühfähigen Teil auch dornenlose Internodien, die länger sind als 
Internodien mit starken Dornen im nicht blühfähigen Teil. Bedenkt 
man noch, daß im blühfähigen Teil meist durch höheren Lichtgenuß 
ein höherer Gehalt an Erregungssubstanz das Streckungswachstum 
der Internodien stärker hemmt (10), so kommt man zu der Auffassung, 
daß die Nebenblattdornen von Robinia Pseudo-Acacia vor allem durch 
Blühhormone beeinflußt, und zwar gehemmt werden. 


Blütenbildung und korrelative Hemmung. 

An einen Zusammenhang zwischen Blühhormonen und dem Hormon 
für korrelative Hemmung ließ mich zunächst die gleichartige Reduktion 
der Blattspitzen bei Ilex Aquifolium an Trieben aus lange gehemmten 
Knospen und an blühfähigen Zweigen denken. Aber auch der Ort der 
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Blütenbildung spricht für einen solchen Zusammenhang, indem die 
Blüten an korrelativ gehemmten Sprossen entstehen. 

Bei unseren Holzgewächsen entstehen die Blüten meist an Kurz- 
trieben des Vorjahres, die als solche lange im Wachstum gehemmt 
waren. Es ist anzunehmen, daß die an den Kurztrieben dicht stehenden 
Blätter Wuchsstoff gebildet haben, der basalwärts floB und dabei 
Hemmungshormon apikalwärts schickte; die Blüten entstehen also 
dort, wo eine starke und lang dauernde Wirkung des Hormons für 
korrelative Hemmung zu erwarten ist. Als Beispiel denke man an die 
Coniferen, an die Bäume und Sträucher unter den Rosaceen und an 
die Berberidaceen; bei Berberis entstehen die Blütenstände an den 
Kurztrieben, die allein die Laubblätter tragen. 

Die Pflanzen mit einjährigen oberirdischen Teilen kommen meist 
erst nach längerer Zeit vegetativen Wachstums zur Blüte, so daß man 
annehmen kann, daß ihre Blätter Zeit hatten reichlich Wuchsstoff 
zu bilden. Das bei diesen Pflanzen zur Zeit der Blüte vielfach einge- 
schränkte Wachstum und die Reduktion der Blätter, eventuell bis zu 
Hochblättern, deuten auf korrelative Hemmung. 

Besonders interessant erscheinen mir einige spezielle Fälle. Bei 
Xanthium spinosum stehen nur die männlichen Blütenstände terminal, 
wo die kleinen, lanzettförmigen Blätter, deren Lappen geschwunden 
sind, die korrelative Hemmung und die Blühbereitschaft anzeigen: 
die weiblichen Blütenstände befinden sich an den schon besprochenen, 
besonders stark korrelativ gehemmten dornigen Sprossen. Möglicher- 
weise entstehen weibliche Blütenstände nur an solchen dornigen 
Sprossen, die im Knospenstadium schon länger unter dem Einfluß des 
Hormons für _korrelative Hemmung standen, denn bei Xanthium 
sp euspinosum entstehen weibliche Blütenstände erst nach einer 
Zeit ausschließlicher Dornenbildung und bei Xanthium spinosum 
inerme, bei dem alle dornigen Sprosse weibliche Blütenstände tragen. 
haben wir Hinweise darauf kennengelernt, daß schon die ersten aus- 
treibenden dornigen Sprosse im Knospenstadium länger von dem 
Hormon für korrelative Hemmung beeinflußt waren. 

Bei Vitis ist die Blütentraube eine ganz oder teilweise umgewandelte 
Ranke, die hier von dem durch einen starken Achselsproß korrelativ 
gehemmten Hautsproß gebildet wird. Ähnlich wie die Bildung von 
Sproßdornen bei stärker verholzten Pflanzen stelle ich mir die Bildung 
von Ranken bei schwach verholzten Pflanzen dadurch bedingt vor, 
daß hoher Wuchsstoffgehalt vom wachsenden Sproß her die Knospe 
früh zum Austreiben bringt und daß derselbe hohe Wuchsstoffgehalt 
im Sproß zu reichlicher Bildung von Hormon für korrelative Hemmung 
führt, das aufwärts wandert und Blattbildung und weiteres Wachstum 
in der austreibenden Knospe hemmt, so daß sie zur Ranke oder, bei 
anderen Pflanzen, zum Dorn wird. 
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Es scheinen bei Vitis vinifera nur an denjenigen Ranken Blüten zu 
entstehen, die als Knospen, vor dem Austreiben, lange korrelativ 
gehemmt waren. Im Frühjahr an den wohl schon im Vorjahr angelegten 
ersten Ranken der Triebe und im Sommer, nach dem Zurückschneiden der 
Triebe, an Ranken neu aus- 
treibender, lange gehemmt 
gewesener Knospen. 

Zu den wenigen einjäh- NA 
rigen Pflanzen, die schon N 
lange vor AbschluB ihrer 


vegetativen Entwicklung LORS 


Blüten bilden, gehören viele 


Solanaceen. Bei Solanum- S BEZ 
Arten haben die Blüten- IR NT, N 
stände ähnliche Beziehun- ” 


WwW 
> cS | “Ag 
gen zu ihren Tragblät- FIN F 5 WH) 3 
tern wie die SproBdornen Ya Ke PTIT PR RT 
von Gleditsia triacanthos, N u NN 


nur sind sie noch höher 
am Hauptsproß hinaufge- 
rückt. Betrachten wir Sola- 
num Lycopersicum näher; 
bei dieser raschwüchsigen 
Pflanze mit langen Inter- 
nodien stelle ich mir vor, 
daß ein hoher Wuchsstoff- 
gehalt das frühe Austreiben 
von Achselsprossen be- 
wirkt, die dann durch das 
von eben diesem Wuchs- ; 

stoff gebildete Hormon für 49% £, Soemum Lutopericum, Biütenstan, der 
korrelative Hemmung im junge Früchte, dann 2 Blätter mit austreibenden 

Achselknospen und schließlich Blüten. 

Wachstum gehemmt und 

zu schmächtigen Blütenständen ausgebildet werden. Erst mit dem 
Fruchtansatz kommt es zu einer Kräftigung des Fruchtstandes, 
wahrscheinlich durch Wuchsstoffbildung in den jungen Früchten. 
In einer größeren Versuchsreihe habe ich Solanum Lycopersicum de- 
kapitiert, so daß die jungen Blütenstandsanlagen so lange nicht 
mehr korrelativ gehemmt waren, bis ein Achselsproß die Rolle des 
Hauptsprosses übernommen hatte. An diesen enthemmten Blüten- 
ständen bildeten sich vielfach einzelne Blätter aus, oft mit beblätterten 
Achselsprossen, wie Abb.5 einen Fall darstellt. Ähnliche |Verlau- 
bungen von Blütenständen von Solanum Lycopersicum habe ich nach 
Hagelschlag, der offenbar auch dekapitiert, beobachtet. In einem 
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solchen Fall trug der so veränderte Fruchtstand basal einige Früchte 
und wuchs apikal zum beblätterten Sproß aus. Treibt in einer Blatt- 
achsel ein zweiter Achselsproß aus, so wird er zum beblätterten 
SproB, ganz so wie bei Gleditsia triacanthos. Man sieht hieraus, 
daß es das besonders frühe Austreiben einer Achselknospe ist, das die 
Bildung des Sproßdorns oder des Blütenstandes ermöglicht. Ich stelle 
mir vor, daß bei diesen raschwüchsigen Pflanzen gerade in der Nähe 
‚des wachsenden Sproßendes die Konzentration an Wuchsstoff und an 
Hormon für korrelative Hemmung im Sproß besonders hoch ist und 
daher zur Dornen- oder auch zur Blütenbildung Anlaß gibt. Treibt 
später noch eine Achselknospe aus, wenn die Entfernung zum wach- 
senden Sproßende schon groß ist, so kommt sie nicht mehr unter einen 
so starken Einfluß des Hormons für korrelative Hemmung. 

Auch an anderen Solanaceen entstehen die Blüten an sehr früh 
austreibenden und dann korrelativ gehemmten Achselsprossen. Bei 
Capsicum annuum entsteht zur Zeit der Blühfähigkeit in jeder Blatt- 
achsel sehr früh ein Achselsproß, der korrelativ gehemmt ist, so daß 
er nur eine terminale Blüte trägt. Ein zweiter Achselsproß wird zum 
normalen beblätterten Trieb. 

Eine gärtnerische Maßnahme zur Erhöhung des Fruchtansatzes 
ist das Zurückschneiden der Triebe, wodurch Knospen zum Austreiben 
kommen, die längere Zeit korrelativ gehemmt waren und offenbar 
dadurch blühfähige Triebe bilden. 





Farsi fa. 
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Die Anzahl der Spaltöffnungen je Quadratmillimeter an der 
Blattunterseite und der Prozentsatz der aneinanderstoßenden Spalt- 
öffnungen lassen einen Schluß auf den seinerzeitigen Wuchsstoffgehalt 
der Blattanlage zu. 

Die Bildung von Blattdornen bei Berberis und bei anderen Pflanzen 
ist durch hohen Wuchsstoffgehalt der Blattanlage bedingt. Wie bei 
der von Jost (3) auf hohen Wuchsstoffgehalt zurückgeführten Gefäß- 
bildung dürfte es sich auch bei der Ausbildung von Blattanlagen zu 
Dornen um lokal sehr hohe Wuchsstoffkonzentrationen handeln, die 
man bisher für unphysiologisch gehalten hat. 

Das Austreiben von Achselknospen zu Sproßdornen scheint durch 
hohen Wuchsstoffgehalt und vielleicht durch Erregungssubstanz be- 
dingt zu sein, ihre eigentliche Ausbildung zu Dornen durch korrelative 
Hemmung vom Sproß her. Meine Vorstellung ist dabei folgende: 
Bei Pflanzen mit Sproßdornen führt ein hoher Wuchsstoffgehalt der 
Sprosse zum frühen Austreiben der Achselknospen; hat der Achsel- 
sproß eine gewisse Länge erreicht, so wird er vom Wuchsstoff des Haupt- 
sprosses nicht mehr beeinflußt, weil dieser in ihm nicht aufsteigen 
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kann. Der hohe Wuchsstoffgehalt des Hauptsprosses bedingt in ihm 
die Bildung von viel Hormon für korrelative Hemmung, das, noch ehe 
der Achselsproß genügend eigenen Wuchsstoff bildet, Blattbildung und 
Wachstum in ihm hemmt und ihn so zum Sproßdorn macht. 

Auch bei der Ausbildung von Stacheln dürfte hoher Wuchsstoff- 
gehalt eine Rolle spielen. 

Bei Ilex Aquifolium haben Blätter aus lange korrelativ gehemmt 
gewesenen Knospen die Form mit weniger dornigen Spitzen, die sie 
sonst an blühfähigen Teilen der Pflanze haben. Auch bei Araliaceen sind 
Blätter im blühfähigen Teil weniger gegliedert und ebenso Blätter aus 
lange korrelativ gehemmt gewesenen Knospen bei Hydrangea quercifolia. 

Da die Blüten allgemein an korrelativ gehemmten Teilen der 
Pflanzen auftreten, kann an einen Zusammenhang des Hormons für 
korrelative Hemmung mit der Blühfähigkeit gedacht werden, zumal 
bei Solanum Lycopersicum Blütenstände bei Wegfall der korrelativen 
Hemmung verlauben. 

Für die mir gebotene Arbeitsmöglichkeit, insbesondere für die mir 
zur Verfügung gestellten Mikroskope, danke ich Herrn Professor 
R. GARESTIER von der Ecole Medicine in Tours, Herrn Dr. PFISTER, 
seinerzeit Stabsarzt in Schwaz in Tirol und den Herrn des seiner- 
zeitigen Ortslazarettes in Sora der ehemaligen 5. Gebirgsdivision. Für 
die Beratung in morphologischen Fragen danke ich Herrn Professor 
Feux Winpper, Vorstand des Institutes für systematische Botanik der 
Universität Graz, 
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UNTERSUCHUNGEN ÜBER HITZETOD UND HITZERESISTENZ 
PFLANZLICHER PROTOPLASTE. 


Von 
Hans JoACcHIM BoGEn. 
Mit 9 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 10. März 1948.) 


A. Einleitung. 

Dem Physiologen ist die Ansicht geläufig, daß die Hitzetötung 
und die Hitzeresistenz lebender Zellen im wesentlichen durch die 
Plasmakolloide, ihre Zustandsänderungen und insbesondere ihre Hy- 
dratation bestimmt werden. Die Bemühungen, über diese allgemeine 
Aussage hinaus zu konkreteren Vorstellungen zu gelangen, entbehren 
jedoch trotz der intensiven Bearbeitung, die dieses Teilgebiet der 
Physiologie während der letzten 80 Jahre erfahren hat, durchaus 
der Einhelligkeit. Das kann nicht wundernehmen, wenn man die 
Unsicherheit und Unschärfe bedenkt, die unseren Kenntnissen vom 
Aufbau des Plasmas wie der kolloiden Systeme überhaupt bis vor 
kurzem noch anhafteten. Hier wurden erst in den letzten Jahren 
durch eine Reihe von Untersuchungen, mit modernen Methoden an 
nichtlebenden bzw. toten Proteinen durchgeführt, tiefere und ge- 
sicherte Einblicke möglich, die unsere Probleme in einem neuen 
Lichte erscheinen lassen. 

Diese zeigten einmal, daß die Kolloide im submikroskopischen 
Bereich sehr charakteristisch strukturiert sind, und daß ihrer Fein- 
struktur eine überragende Rolle für alle Zustandsänderungen zu- 
kommt; diese Feinstruktur ist nicht nur das physiologische Substrat, 
an dem alle diese Zustandsänderungen ablaufen, sondern sie bestimmt 
sogar weitgehend diese Abläufe. Zum anderen aber ist für die Be- 
schaffenheit der Feinstruktur die Gestalt der Einzelmoleküle maß- 
gebend, so daß wir die Struktureigentümlichkeiten in die (makro-) 
molekulare Dimension verlegen und ihr eine Bedeutung als morpho- 
logisches Substrat zuerkennen müssen. Demgemäß haben auch die 
. Wechselbeziehungen zwischen physiologischen Zuständen und morpho- 
logischen Strukturen, wie sie oft bemerkt wurden, letztlich ihre 
Grundlage im molekularen Bereich. So ergibt sich die Notwendigkeit, 
die Probleme der — in unserem Falle temperaturbedingten — plasma- 
tischen Veränderungen sowohl von der physiologischen als auch von 
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der morphologischen Seite her anzugehen, und damit die Möglichkeit, 
auf dieser Grundlage zu stichhaltigen Aussagen zu gelangen. 

Diese Einsichten haben ihren Niederschlag in den Theorien über 
den morphologischen Aufbau der Proteine und des Plasmas (Ast- 
BURY 1935, Mirsky und Pav ine 1936, SEIFRIZ 1938, WrıncH 1939 
u. a. m.) sowie in gesonderten monographischen Darstellungen (z. B. 
FREY-WyssLiInG 1938) gefunden. Nach ihnen dürfen wir das Plasma 
nicht mehr als einheitlichen Quellkörper auffassen, dessen regelmäßig 
angeordnete Bausteine einander mehr oder weniger gleichwertig 
sind; es stellt vielmehr ein komplexes System dar, das in einer 
hochorganisierten, ja geradezu einmaligen Verknüpfung seiner Einzel- 
moleküle besteht, denen hohe Individualität zukommt, und deren 
Gestalt in bestimmten Grenzen festgelegt ist. 

Demzufolge kann auch die Untersuchung gewisser plasmatischer 
Phänomene wie Hydratation, Ladung, Viskosität usw. und deren 
Veränderlichkeit das kausale Verständnis nicht mehr fördern, wenn 
sie nämlich am gesamten System gemessen werden. An ihrer Statt 
ist das Studium der gleichen Phänomene geboten, wie sie sich am 
Einzelmolekül zutragen und von diesem aus die Struktur beeinflussen. 

Die vorliegende Arbeit stellt den Versuch dar, einige Erschei- 
nungen des Hitzetodes wie der Hitzeresistenz unter diesem Gesichts- 
punkt zu untersuchen und zu betrachten. Die Untersuchungen er- 
strecken sich zunächst auf die Wirkung von Einsalzlösungen in Kon- 
zentrations- und Ionenreihen sowie von (,,antagonistischen‘“) Salz- 
kombinationen auf die Hitzeresistenz ; weiterhin aber solcher Faktoren, 
die man in der zellphysiologischen Literatur als „schädigend‘ zu be- 
zeichnen pflegt: Wässerung, Vorbehandlung mit Salzlösungen, 
Plasmolyse, Deplasmolyse. Hierdurch soll versuchsweise eine Ver- 
bindung von der Hitzeresistenz zur allgemein plasmatischen Resistenz 
hergestellt werden. In der Hauptsache aber werden alle diese Faktoren 
angewendet - und besprochen im Hinblick auf ihre Fähigkeit, die 
Gestalt der Einzelmoleküle und deren strukturelle Verknüpfung zu 
verändern, und es wird untersucht, inwieweit diese sich mit der 
Fähigkeit zur Resistenzbeeinflussung parallelisieren läßt. 

Der Nachteil dieser Betrachtungsweise liegt darin, daß für das 
Plasma der Bereich des (Makro-)Molekularen einstweilen nur indirekt 
bearbeitet und erschlossen werden kann. Direkte Beweise sind nur 
selten möglich, daher die Deutung der Ergebnisse einen beträcht- 
lichen Unsicherheitsfaktor enthält und einen unverhältnismäßig 
großen Aufwand an Theorie erfordert. Gleichwohl gibt es vorläufig 
keinen anderen Weg, um zu tieferen Einsichten in die Mechanismen 
der Resistenzphänomene und deren Abhängigkeit von der Feinstruktur 
des Protoplasmas zu gelangen. 

20 
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B. Experimenteller Teil. 


1. Material, Methode. 


a) Die Versuchspflanzen. Wir haben zweierlei Versuchspflanzen verwendet: 
Rhoeo discolor und Gentiana cruciata. Für diese Wahl war die Tatsache bestimmend, 
daß beide Objekte sowohl allgemein zellphysiologisch als auch insbesondere hin- 
sichtlich ihrer Permeabilität bereits häufig untersucht und als brauchbar befunden 
worden sind. Dies erschien uns im Hinblick auf einige späterhin zu klärende Zu- 
sammenhänge zwischen der Veränderlichkeit der Hitzeresistenz und gewissen 
Vorgängen bei der Permeation bedeutungsvoll. 

Rhoeo discolor. Es konnten einige Exemplare des Klons 16 gerettet und weiter 
vermehrt werden, den wir für frühere Untersuchungen (BoGEN 1940) verwendeten. 
Von diesen Pflanzen wurden ausgewachsene Blätter ausgesucht, deren Spitzen 
noch voll intakt waren oder doch nur geringfügige Vergilbung zeigten. Benutzt 
wurden wiederum Epidermiszellen der Blattunterseite, soweit sie zu beiden Seiten 
der „Mittelrippe‘‘ liegen — nicht über dieser selbst. Vorversuche ergaben, daß 
sich die verschiedenen Regionen eines Blattes in ihrer Hitzeresistenz erheblich 
voneinander unterscheiden. Wir haben uns daher streng daran gehalten, die Ver- 
suchsschnitte ausschließlich dem mittleren Blattdrittel bzw. dem 3.Viertel, von der 
Spitze aus gerechnet, zu entnehmen, da die Zellen nur dieser Region hinreichend 
gleichmäßiges Verhalten zeigen. 

Nur solche Zellen können ausgewertet werden, unter denen noch eine intakte 
Zellschicht liegt (Hypoderm); andererseits verhalten sich Zellen, unter denen 
außer dem Hypoderm auch noch Pallisadenzellen liegen, sehr unregelmäßig. 
Die besten Erfahrungen machten wir mit Schnitten von keilförmiger Dicke, deren 
dünne Randzone aus angeschnittenen Epidermiszellen besteht, während die ent- 
gegengesetzte Randzone so dick ist, daß Epidermis und Hypoderm unverletzt sind 
und sich darunter noch angeschnittene Pallisadenzellen befinden. Zwischen beiden 
liegt dann eine breitere Zone der gewünschten Schnittdicke. Diese Zone muß so 
groß sein, daß sie etwa 200 Zellen umfaßt, d.h. die Schnitte müssen ungefähr 
0,3—0,4 cm? groß sein. In dieser Testzone starben denn auch die Zellen in völlig 
regelloser, ,,statistischer‘‘ Verteilung ab, allenfalls in ,,Zellnestern‘‘, so daß Rand- 
wirkungen und dergleichen mit Sicherheit ausgeschaltet waren. 

Gentiana cr ta. Von diesen Pflanzen wurde die Stengelepidermis des 

2. Internodiums unter der Bliitenregion verwendet; sie läßt sich von oben nach 
unten in langen Streifen äbziehen, deren Dicke gegen das untere Ende allmählich 
abnimmt. Wir machten dabei die Beobachtung, daß die Zellen der Süd- und Ost- 
flanke der Sproßachse gleichmäßigere und etwas höhere Werte liefern als die 
der Nord- und Westflanke. Daher haben wir unsere Schnitte regelmäßig der 
ersteren entnommen. 

b) Der Hitzeresistenztest. Es ist schon seit langem bekannt, daß es nicht mög- 
lich ist, die Hitzeresistenz eines Protoplasten oder einer ganzen Pflanze zu kenn- 
zeichnen durch die Temperatur (Letaltemperatur), bis zu der ein Leben möglich 
ist, während ein Überschreiten (sofort oder nach beliebig festzusetzender Zeit) 
zum Tode führt. Wir messen daher die Hitzeresistenz als jene Zeit (Tötungszeit), 
die vom Zeitpunkt des Einbringens einer Zelle oder eines Lebewesens in eine 
bestimmte Temperatur (meist bei etwa 60° C) bis zum Zelltod verstreicht. 

Die Schwierigkeit der praktischenDurchführung des Testens besteht nun darin, 
daß nicht einmal das Eintreten des Todes einer einzelnen Zelle, geschweige denn 
einer ganzen Pflanze, exakt feststellbar ist. Eine Zelle stirbt weder plötzlich zu 
einem genauen Zeitpunkt ab noch ist der Übergang vom Leben zum Tode deutlich 
sichtbar. Das ist wohl so zu verstehen, daß gewisse Zellfunktionen früher gestoppt 
werden als andere. Andererseits hat man natürlich Mittel an der Hand, um nach- 
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träglich zu entscheiden, ob eine Zelle lebt oder nicht. Solche sind z. B. die An- 
färbung mit Vitalfarbstoffen, die Feststellung der Plasmolysierbarkeit u.ä. 
Sie bedeuten indes für einen Protoplasten, der, wenn auch bereits schwer ge- 
schädigt, so doch noch lebt, eine erhebliche zusätzliche Belastung, die unter Um- 
ständen zu einem vorzeitigen Absterben, einer Abkürzung der Tötungszeit und 
damit zu einer Verfälschung des Hitzeresistenzwertes führt. Das ist besonders 
dann zu befürchten, wenn die zu untersuchenden Zellen zwecks Feststellung ihrer 
Plasmolysierbarkeit in normale Temperatur zurückverbracht werden (COLLANDER 
1924, Kano 1926). Dieser Temperaturschock allein bringt schon zahlreiche Zellen 
zum Absterben. 

Es muß also ein Kriterium gesucht werden, das den Zeitpunkt des Absterbens 
im Verlaufe einer ungestörten Hitzebehandlung möglichst genau festzustellen 
erlaubt. Koagulationserscheinungen scheiden hierfür aus; zudem kann eine Zelle 
absterben, ohne die Anzeichen einer Koagulation zu zeigen (Rigs 1937). Wir 
glauben, ein solches Kriterium in der Aufhebung der Semipermeabilität gefunden 
zu haben. Dieser pathologische Semipermeabilitätsverlust, sichtbar an der Antho- 
cyanexosmose, ist als Strukturzerstörung der plasmatischen Grenzschichten 
aufzufassen und als solcher gekoppelt mit der Hitzedenaturierung der Plasma- 
kolloide. (Wir werden im Verlauf unserer Untersuchungen nachweisen, daß 
letztere ebenfalls in einer Strukturzerstörung besteht.) Die Exosmose erfolgt 
zumeist sehr schnell, nahezu ‚„explosiv‘‘. Wir messen also die Zeit, die vom Ein- 
bringen einer Zelle in eine bestimmte hohe Temperatur bis zur Entfarbung des Zell- 
saftes verstreicht, und nehmen sie als Maß für die Hitzeresistenz. Freilich legen 
wir damit unseren Messungen die Stabilität der plasmatischen Grenzschichten 
zugrunde, nicht die des Binnenplasmas, was angesichts der Möglichkeit des „‚Über- 
lebens‘ isolierter Tonoplaste bedenklich erscheinen möchte. Es ist indes nicht 
erforderlich, daß der Zeitpunkt des Entfärbens identisch sei mit dem Zeitpunkt 
des Absterbens; es genügt, wenn zwischen beiden eine gewisse „zeitliche Propor- 
tionalität‘“ besteht. Eine solche ist aber eher zu erwarten als beispielsweise bei 
der Plasmolysierfähigkeit; um so mehr, als das Überleben der Tonoplasten im 
allgemeinen an optimale bzw. infraoptimale Temperaturen gebunden ist. Bei 
unseren Hitzeresistenzversuchen haben wir denn auch regelmäßig zuerst Farbstoff- 
verlust, dann Plasmadenaturierung und Koagulation festgestellt. Eine Ausnahme 
bilden lediglich einige Versuche in Ca- und Mg-Lösungen, bei denen gelegentlich 
Entmischungserscheinungen in Farbstoffvakuolen zu beobachten waren. 

Daß mit unserer Methode die Hitzewirkung ,,reiner“‘ erfaßt wird als mit jenen 
Praktiken, die auf einer Kontrolle der Plasmolysierbarkeit nach Rückführung 
in normale Temperatur basieren, ergibt sich deutlich aus einem Vergleich der von 
COLLANDER (1924) mitgeteilten Zahlenwerte mit den unsrigen: COLLANDER er- 
mittelte die Tötungszeit für (sämtliche?) Epidermiszellen von Rhoeo bei 60° C 
zu 7 Min.; in unseren Versuchen lag die Tötungszeit (für 50% der Zellen) bei 
26 Min. 

c) Die Technik der Resistenzmessung. Um reproduzierbare Zahlenwerte zu 
erhalten, die einer quantitativen Bestimmung der Hitzeresistenz entsprechen, ist 
die Befolgung einer sorgfältig ausgearbeiteten Technik unerläßlich. Ihr wichtig- 
stes Ziel ist die Vermeidung auch geringer Wärmeverluste wie überhaupt jeglicher 
Temperaturschwankungen. 

1. Die Versuchslösungen. Folgende Salze wurden verwendet: LiCl, NaCl, KCl, 
RbCl, CsCl, MgCl, CaCl,, BaCl,, AICI, MgSO,, KSCN, KNO,, KBr, K,C,0,, 
K,SO,, ferner Rohrzucker. Sämtliche Substanzen waren Merck-Praparate p. a., 
ausgenommen BaCI (Herkunft und Reinheitsgrad unbekannt, vermutlich Merck 

. techn.) und Rohrzucker. Hier wurde der handelsübliche Zucker verwendet, der 
mit Ultramarin bzw. Indanthrenblau leicht gefärbt wird. Dieser Zusatz dürfte 
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jedoch kaum stören, da er nur 0,00005 Gewichtsprozent ausmacht (Brock 1925, 
1930). SO,-Rückstände liegen unter 0,007 % (SPENGLER und BRENDEL 1937) und 
können gleichfalls vernachlässigt werden. 

Als Lösungsmittel diente Freiburger Leitungswasser oder einfach glasdestil- 
liertes Wasser. Das erstere beeinflußt die Hitzeresistenz bedeutend weniger als 
das destillierte Wasser, hat jedoch den Nachteil. daß sein Härtegrad gegenwärtig 
wechselt. 

Die Lösungen wurden volummolar hergestellt, da es uns nicht auf die Normali- 
tät, sondern auf die Konzentration an Ionen ankam. Die hieraus resultierenden 
Unterschiede im osmotischen Wert (so liefert KCl 2 Ionen, MgCl dagegen 3) sind 
unvermeidlich, werden jedoch teilweise ausgeglichen durch die etwas geringere 
Dissoziation der Erdalkalisalze. 

2. Die Versuchsgefäße. Die Lösungen befanden sich in kleinen, durch Glas- 
deckel verschließbaren Näpfchen aus handelsüblichem Hohlglas von etwa 35 em? 
Rauminhalt. Es wurde darauf geachtet, daß die Menge der Lösung stets gleich 
groß war, in der Regel 15 cm?. 

Die nach Vorschrift (S. 300) angefertigten Schnitte wurden kurz in Leitungs- 
wasser abgespült, um Inhaltsstoffe angeschnittener Zellen zu entfernen, und in 
die Untersuchungsflüssigkeit verbracht, entweder bei Zimmertemperatur (16 bis 
21° C, für Vorbehandlung) oder bei hoher Temperatur (meist 60° C). 

3. Die Unterbringung der Versuchsgefäße im Thermostaten. Die Versuchsgefäße 
befanden sich auf Metallrosten in einem elektrischen Thermostaten mit Wand- 
heizung durch Warmwasser. Sie wurden jeweils mindestens 3 Stunden vor Ver- 
suchsbeginn eingebracht. Das Einlegen der Schnitte in die Glasnäpfchen geschah 
in der Weise, daß jedes Schälchen einzeln herausgenommen und sofort wieder 
zurückgestellt wurde. 

Die Versuchstemperatur konnte dreifach kontrolliert werden: 

a) Die Temperatur der Wasserheizung. 

b) Die Lufttemperatur im Thermostaten in Höhe der Versuchsgefäße. 

c) Die Temperatur der Flüssigkeit in einem Kontrollgefäß. Diese stand auf 
gleicher Höhe mit den Versuchsgefäßen auf dem gleichen Rost; es enthielt 15 cm? 
Leitungswasser und war mit einem durchbohrten Korkstopfen verschlossen, durch 
den ein Thermometer in die Flüssigkeit eintauchte. 

Alle 3 Kontrollen konnten ohne Öffnen des Thermostaten durchgeführt werden. 

Da zur mikroskopischen Kontrolle der Schnitte die Versuchsgefäße aus dem 
Thermostaten genommen werden mußten, waren Konvektionsströme und Tempe- 
raturverluste innerhalb des Thermostaten unvermeidlich. Diese führten zu geringen 
Temperaturdifferenzen unter den Versuchsgefäßen, und zwar meist in dem Sinne, 
daß die wandnah aufgestellten Gefäße etwa 0,2—0,3° C wärmer waren als die mitt- 
leren. Um dem zu begegnen, wurden unter analogen Versuchsbedingungen ,,Iso- 
thermen“ ermittelt, entlang derer die Gefäße Aufstellung fanden. Waren mehr 
Gefäße erforderlich, als auf einer solchen Isotherme Platz hatten, so wurden sie 
auf 2 benachbarten Isothermen angeordnet und zwischen beiden in regelmäßigen 
Zeitabständen ausgewechselt. So ließ sich eine Temperaturkonstanz von etwa 
0,2° C aufrechterhalten. 

4. Die mikroskopische Kontrolle der Schnitte. Sie geschah in einem elektrisch 
geheizten Objekftisch. Dieser bestand in einer Leichtmetallkammer; Boden und 
Deckel dieser Kammer waren gegenüber dem Kondensor bzw. dem Objektiv mit 
15 mm Durchmesser durchbohrt und durch Deckgläschen wieder verschlossen. 
Der Objektträger mit dem Versuchsschnitt konnte seitlich eingeschoben werden. 
Unmittelbar unter diesem Objektträger befand sich die Quecksilberkugel eines 
seitlich eingesteckten Kontrollthermometers. Zur Entnahme der Versuchsschnitte 
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wurden die betreffenden Glasschälchen kurz aus dem Thermostaten genommen, 
die Schnitte mittels Haarpinsels auf 60° C warme Objektträger übertragen, ein 
gleichfalls 60° warmes Deckglas aufgelegt und das Schälchen wieder zurück- 
gestellt. Danach kam das Präparat sofort in die Heizkammer des in unmittelbarer 
Nähe stehenden Mikroskops (wobei ein leerer Objektträger, der bis dahin an 
seiner Stelle die seitlichen Einschiebeschlitze geschlossen hielt, herausgeschoben 
wurde). 

Die Kammertemperatur wurde 2,5° C über der Versuchstemperatur gehalten; 
gleichwohl ließen sich geringe Wärmeverluste nicht vermeiden. Das zeigte sich 
darin, daß Schnitte, die mehrfach kontrolliert worden waren, stets länger lebten 
als Parallelschnitte, die nur einer einzigen Kontrolle unterworfen waren. Um 
daher diesen Wärmeverlust nur einmal eintreten zu lassen, haben wir jeweils 
in Vorversuchen ungefähr die Zeit ermittelt, in der etwa 50% der Zellen abgestor- 
ben (bzw. entfärbt) waren (s. unten). Der eigentliche Versuchsschnitt wurde dann 
zu diesem Zeitpunkt kontrolliert und die entfärbten Zellen ausgezählt. Ein Wieder- 
einbringen dieses Schnittes in den Thermostaten erübrigte sich dann zumeist, 
es sei denn, es hätten bestimmte Folgeerscheinungen beobachtet werden sollen. 

d) Die statistische Auswertung der Befunde. Bereits in Vorversuchen ergab 
sich für die Einzelzellen eine sehr hohe Streuung der ,,Tétungszeiten“, obgleich 
die Pflanzen dem gleichen Klon angehörten und unter gleichen Aufzucht- und 
Ernährungsbedingungen standen. Hierfür war in erster Linie der Entwicklungs- 
zustand der Blätter verantwortlich zu machen: junge Blätter lieferten höhere 
Tötungszeiten als alte Blätter; entsprechend verhielten sich jüngere Zellen 
(nahe dem Blattgrund) zu älteren Zellen (nahe der Blattspitze) des gleichen 
Blattes. Auch war es keineswegs gleichgültig, ob die Versuche vormittags, nach- 
mittags oder nachts durchgeführt wurden. Selbst unter möglichst gleichen 
Bedingungen kam es immer wieder vor, daß Unterschiede in der Wirkung zweier 
Ionen geringer waren als die Unterschiede von Blatt zu Blatt. So lagen z. B. 
in einer Versuchsserie die Tötungszeiten für NaCl und KCl bei 87 und 100 Min., 
in einer darauffolgenden Serie aber bei 68 und 83. Um diesen regelmäßig auftreten- 
den Unterschied zwischen der Na- und K-Wirkung auch statistisch zu sichern, 
hätte es der Ausführung von mindestens 30—50 Einzelversuchen für jedes der 
untersuchten Salze in jeder verwendeten Konzentration bedurft. Eine solche 
Ausdehnung der Versuche verbot sich aber aus rein technischen Gründen: geringe 
Zahl der Versuchspflanzen, Mangel an Chemikalien, Gebot der Stromersparnis usw. 

Um gleichwohl unsere Versuchsergebnisse zu sichern, sind wir wie folgt vor- 
gegangen. Es wurden nicht möglichst viele Einzelwerte für ein Salz ermittelt, 
sondern in Serienversuchen beispielsweise sämtliche Kationenchloride oder 
sämtliche K-Anionen an Schnitten, die der engumgrenzten Region eines Blattes 
entstammten, gleichzeitig auf ihre Wirkung untersucht. Diese Schnitte liefern 
Werte, die untereinander einwandfrei vergleichbar sind. Für jedes Glied der 
Serie wurden jeweils 2—3 Schnitte kontrolliert. 

Andererseits ist die Variabilität der einzelnen Zellen auch innerhalb solcher 
Schnitte noch recht bedeutend. Während die Mehrzahl der Zellen innerhalb ver- 
hältnismäßig kurzer Zeitspannen stirbt, überleben einige wenige Zellen das Gros 
um ein Mehrfaches dieser Zeit. Daher verbot es sich, unseren Meßzahlen denjenigen 
Zeitpunkt zugrunde zu legen, zu dem sämtliche Zellen entfärbt waren. 

Um überhaupt Klarheit zu gewinnen, wie groß die Streuung der Einzelwerte 
auf Grund der natürlichen Variabilität der Zellen war, haben wir in Vörversuchen 
ermittelt, wieviel Zellen innerhalb bestimmter, gleichmäßig gehaltener Zeit- 
* abstände starben. Trägt man diese Zahlen graphisch gegen die Zeit auf, so ergibt 
sich eine zwar flache, im übrigen jedoch regelmäßige Binomialkurve ohne ein- 
deutige Schiefheit. Hierbei sei angemerkt, daß das Auftreten der Gaussschen 
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Verteilung die Interpretierung des Absterbevorganges als Ein-Treffer-Ereignis 
ausschließt. — Es zeigt sich nun, daß der 50%-Wert, d. h. der Zeitpunkt, zu dem 
die Hälfte aller Zellen entfärbt waren, mit befriedigender Genauigkeit dem 
Mittelwert sämtlicher Zellen der eigentlichen Versuchszone entspricht. Wir 
bezeichnen ihn als „Mittlere Tötungszeit‘‘ und legen ihn allen unseren Messungen 
zugrunde. Der mittlere Fehler läßt sich nicht angeben, weil in den Vorversuchen 
aus wärmetechnischen Gründen die Temperatur infolge der mehrfachen mikro- 
skopischen Kontrollen unvermeidlich absank, die Kurve also nach rechts abflacht. 

Wir haben daher auf die Angabe des mittleren Fehlers verzichtet und uns darauf 
beschränkt, für jede neue Serie in Vorversuchen zweierlei festzustellen: 1. ob die 
Zellen gemäß einer Binomialkurve abstarben, 2. den ungefähren Zeitpunkt, zu 
dem etwa 50% der Zellen entfärbt waren. Zu diesem Zeitpunkt wurde dann im 
Hauptversuch eine einmalige mikroskopische Kontrolle durchgeführt und der 
Prozentsatz der entfärbten Zellen festgestellt (anfangs durch Auszählen, später 
durch Schätzen). Stellte sich dabei heraus, daß nicht genau 50% entfärbt waren, 
sondern nur etwa 40%, so war an Hand der Binomialkurve eine Extrapolation 
auf die 50%-Zeit mit hinreichender Genauigkeit möglich. Eine solche wurde 
indes nur vorgenommen, soweit die Kontrolle Werte zwischen 40 und 60% ergab; 
größere Abweichungen wurden im allgemeinen nicht extrapoliert, dagegen wurde 
die Versuchsserie wiederholt. 

Die so erhaltenen mittleren Tötungszeiten einer Versuchsserie zeigten nun 
zumeist charakteristische Unterschiede der einzelnen Serienglieder an, so z. B. 
für die Alkalichloride: 

40 (Li) — 82 (Na) — 90 (K) — 97 (Cs). (Mittlere Tötungszeit in Minuten.) 


Wenn auch jeder dieser Werte der Mittelwert aus dem Verhalten von etwa 
200 Einzelzellen ist, so können sie doch keinen hohen Anspruch auf Genauigkeit 
machen, denn die Wiederholung der Serie mit anderem Material ergab zwar meist 
die gleiche Reihenfolge, aber doch recht bedenkliche Differenzen der absoluten 
Zahlenwerte: 





(Li) (Na) (K) (Cs) 

2. Serie 48 87 100 105 

3. Serie 65 86 105 109 

4. Serie 50 68 83 106 
Wir haben uns daher für die Anerkennung der Versuche die Bedingung 
gestellt, daß mindestens 3 aufeinanderfolgende Serien in der Reihenfolge ihrer 


Glieder übereinstimmen mußten; praktisch haben wir jedoch meist mit 4—6 
Serien gearbeitet. Entsprach eine dieser Serien nicht den beiden anderen, wie das 
etwa in Gestalt einer Umstellung zweier Glieder innerhalb der Reihe gelegentlich 
vorkam, so wurden weitere 3 Serien angesetzt. Erst wenn diese sowohl unter- 
einander gleich waren als auch mit der „abweichenden‘‘ Reihe oder den beiden 
anderen übereinstimmten, wurde der Versuch beendet, und die Mittelwerte aus 
allen zusammengehörigen Serien (einschließlich der Abweicher) berechnet. 

Auf diese Weise wurden alle hier mitgeteilten Werte erhalten; sie scheinen 
uns einen hohen Grad von Genauigkeit zu besitzen, auch wenn der mittlere Fehler 
nicht angegeben werden kann. 


2. Die Versuchsergebnisse. 
Die Untersuchungen lassen sich in 2 Versuchsgruppen zu- 
sammenfassen. Die 1. Gruppe (a—e) umfaßt solche Versuche, die sich 
mit der direkten Beeinflussung der Hitzeresistenz von Rhoeo discolor 
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befassen, d. h. der Vorgang der Hitzetötung selbst wird Veränderungen 
unterworfen. Da wir dem Anteil der Proteindenaturierung am Hitze- 
tod besondere Aufmerksamkeit widmen wollen, ist die Beeinflussung 
durch Salze bzw. Ionen angezeigt. Deren Einwirkungen auf Protein- 
systeme sind theoretisch und experimentell weitgehend geklärt. Aller- 
dings ist von der Verwendung einzelner Salze wenig Aufschluß zu er- 
warten; nur die Zusammenfassung vergleichbarer Ionen zu Ionen- 
reihen ermöglicht es, deren maßgeblich beteiligten Eigenschaften wie 
z. B. Ionenradius, Feldstärke zu erkennen und die entsprechenden 
Ioneneffekte (Hydratation, Adsorption) zu präzisieren. Demgemäß 
haben wir zunächst ermittelt, zu welchen Ionenreihen sich die wich- 
tigsten Kationen (-chloride) und (Kalium-) Anionen gemäß ihrem Wir- 
kungsgrad anordnen, und hierzu die Einwirkung aller Alkali-Ionen, 
der Erdalkali-Ionen Mg, Ca, Ba, Al und schließlich der Anionen 
SCN, NO,, Br, Cl, C,0,, SO, studiert. 

Weiterhin war es erforderlich, über etwaige Konzentrationseffekte, 
wie sie für einige Wirkungsmechanismen charakteristisch sind, 
Klarheit zu gewinnen. Hierzu wurden mehrere Salze, insbesondere 
KCl und MgSO,, jeweils in 7 verschiedenen Konzentrationen ver- 
wendet und auf ihre Wirkung untersucht. Endlich hielten wir es für 
wichtig zu wissen, ob sogen. antagonistische Ioneneffekte auftreten. 

Die in diesen Versuchen gewonnenen Einsichten wurden zum Teil 
benutzt, um die Versuche der 2. Gruppe zu deuten (f—i). Diese sind 
der indirekten Beeinflussung der Hitzeresistenz gewidmet. Der Grund- 
gedanke hierbei war, das Zellmaterial bei normaler Temperatur ver- 
schiedenen Eingriffen auszusetzen, deren ,,zellphysiologische Schadens- 
wirkung‘ bekannt ist, und im Anschluß an diese Vorbehandlung zu 
prüfen, inwieweit etwa auch die Hitzeresistenz verändert ist. Wenn 
solches der Fall ist, kann erwartet werden, daß durch unsere Kenntnis 
von der ,,normalen‘‘ Schädigung auch die Mechanismen der Hitze- 
resistenz aufgehellt werden (und umgekehrt), und daß so gewisse Zu- 
sammenhänge zwischen Hitzeresistenz und Resistenz gegen bestimmte 
zellphysiologische Eingriffe bei normaler Temperatur bestehen. An 
solchen Eingriffen wurden untersucht: Behandlung mit Einsalz- 
lösungen, Wässerung, Plasmolyse, Deplasmolyse. Daneben sollte es 
gegebenenfalls ermöglicht werden, die genannten Schädigungen 
zahlenmäßig zu erfassen. 

Hieran schließen sich endlich (k) einige parallel angelegte Versuche 
an Gentiana cruciata an (Kationen- und Anionenwirkung). 

a) Kationen. Verwendet wurden die Chloride der Alkalimetalle 
Li, Na, K und Cs und der Erdalkalimetalle Mg, Ca, Ba und Al, und zwar 
in molarer Konzentration. Versuchstemperatur 53°C, Lösungsmittel: 
destilliertes Wasser. 
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Die Schnitte wurden nach Abspiilen in kaltem Leitungswasser 
unmittelbar in die betreffende Lösung von 53° C gebracht und hierin 
die Hitzeresistenz bestimmt. Es ergaben sich mittlere Tötungs- 
zeiten (Tab. 1). | 


Tabelle 1. Beeinflussung der Hitzeresistenz durch verschiedene Kationen. 






































Kation 
_ Kontrolle 
ui | Na| K | Cs | Me | Ca | Ba | al 
Mittlere Tétungszeit in 
DNS: ee a a 51 | 81 | 95 | 104 | 185 | 36 | 23 | 10 200 


Mittelwerte aus 5 gleichsinnig verlaufenen Versuchsserien. 


Die Werte der einwertigen Kationen ordnen sich nach der lyo- 
tropen Reihe, die der mehrwertigen nach der Adsorptionsreihe an. 

Es ist bei dieser Methode der Resistenzbestimmung zu bedenken, daß das 
Absterben der Zellen in verschiedenen Medien auch qualitativen Unterschieden 
unterworfen sein kann, daß also z. B. die Zerstörung der Plasmastruktur bei 
Gegenwart von Li’ anders abläuft, als etwa in einer Al’ -haltigen Lösung. Solange 
das Gegenteil nicht bewiesen ist, können die aufgeführten Werte im strengen 
Sinne weder miteinander noch mit dem Kontrollwert verglichen werden. Dieser 
Fehler läßt sich indes methodisch nicht vermeiden. Wir hätten lediglich die 
Schnitte nach dem Verweilen in der betreffenden Salzlösung in Leitungswasser 
übertragen können: dann wäre freilich der Hitzetod im gleichen Medium ein- 
getreten, aber die so erhaltenen Werte hätten infolge des vorangegangenen 
Milieuwechsels keine quantitativen Aussagen gestattet. 

Die Werte der Erdalkalichloride bedürfen noch einer ergänzenden 
Bemerkung. In allen Erdalkalilösungen starben die Zellen jedes 
Schnittes nicht gemäß einer eingipfligen (,,Binomial‘‘-) Kurve ab, 
sondern einer zweigipfligen. Wenige Minuten nach dem Verbringen 
der Schnitte in die entsprechende Lösung bei Versuchstemperatur 
starb bereits ein größerer Prozentsatz der Zellen ab. Dieser Vorgang 
spielte sich so schnell ab, daß ein Auszählen der zu verschiedenen 
Zeitpunkten abgestorbenen Zellen nicht möglich war. Der Prozentsatz 
dieser rasch absterbenden Zellen lag in den verschiedenen Salzlösungen 
zwischen 30 und 60; die Werte scheinen der Reihe Ba > Ca > Mg >Al 
zu folgen, sind jedoch nicht exakt reproduzierbar. Die überlebenden 
Zellen sahen normal aus und blieben noch längere Zeit am Leben. 
Für ihr Absterben läßt sich nun ein zweites Maximum in der Tötungs- 
kurve ermitteln. Dieses schloß sich für Al und Ba ziemlich eng 
an das erste Maximum an; für Ca lag zwischen beiden der Kurvenast 
für einen Zeitraum von etwa 15 Min. der Abszisse an, bei Mg für etwa 
120 Min. Für das zweite Maximum folgten also die Werte der Reihe 
Mg > Ca > Ba > Al. Hieraus ergibt sich eindeutig, daß die Gesamt- 
wirkung der mehrwertigen Kationen, wie sie sich in unseren mittleren 
Tötungszeiten (Tabelle 1) ausprägt, aus wenigstens zwei Einzelwir- 
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kungen zusammengesetzt ist, die nicht gleichsinnig, sondern ent- 
gegengesetzt gerichtet sind. Eine genauere Analyse dieser Vorgänge 
konnten wir bisher noch, nicht durchführen. Da die Tötungskurve 
recht steil ist, und die Tötungszeiten für die schnell absterbenden 
Zellen sehr gering sind, hätten wir zur Ermittelung exakter mittlerer 
Tötungszeiten bei wesentlich niedrigeren Temperaturen arbeiten 
müssen. Bei solchen Temperaturen hätten sich aber die mittleren 
Tötungszeiten für die überlebenden Zellen ebenso wie für die in Lö- 
sungen einwertiger Kationen untersuchten Schnitte auf viele Stunden 
(bis 22) verlängert. Hierbei wären störende Effekte durch Stoff- 
wechsel- und andere Prozesse unvermeidlich gewesen, und wir würden 
für die so erhaltenen mittleren Tötungszeiten wiederum keinen An- 
spruch auf Richtigkeit erheben können. 

b) Beeinflussung der Hitzeresistenz durch verschiedene Anionen. 
Die mittleren Tötungszeiten wurden bestimmt in den molaren Lösungen 
folgender Kaliumsalze: KSCN, KNO,, KBr, KCl, K,C,0,, K,S0,. 
Die Technik war die gleiche wie bei den Kationen (a). 


Tabelle 2. Beeinflussung der Hitzeresistenz durch verschiedene Anionen. 


























Anion Kon- 
scn | NO, | Br | ci | co, | so, | ‘elle 

Mittlere Tötungszeit in 
5: "SAND sea 23 60 73 105 150 180 206 


Mittelwerte aus 4 gleichsinnig verlaufenen Serien; lediglich in Serie 1 waren 
die Br- und NO,-Werte in der Reihenfolge vertauscht.- Die Anordnung der 
Anionen ist die gleiche, wie wir sie in der ,,Adsorptionsreihe“ finden. 


c) Beeinflussung der Hitzeresistenz durch KCl in verschiedenen 
Konzentrationen. Geprüft wurde die KCl-Wirkung in den Konzen- 
trationen m, m/2, m/4, m/8, m/16, m/32 und m/64. Lösungsmittel 
und Kontrolle: destilliertes Wasser. Versuchstemperatur 57°C. Die 
Ergebnisse-sind in Tabelle 3 enthalten. 


Tabelle 3. Beeinflussung der Hitzeresistenz von Rhoeo discolor durch KCl-Lésungen 
verschiedener Konzentration. 





























Konzentration 
ea n n n Kontrolle 
m | my2 | m/4 | m/s |m/16 |m/32 | m/64 
| 
Mittlere Tôtungszeit in Min. .| 32 | 41 | 43 | 47 | 58 | 65 | 71 71 


Mittelwerte aus 5 gleichlaufenden Serien; lediglich bei Serie 2 waren die 
Werte fiir m/4 und m/8 innerhalb der Versuchsfehler gleich. 

Die Werte fallen gleichmäßig mit steigender Konzentration der 
AuBenlésung. Die graphische Darstellung im geometrischen Maßstab 
(Abb. 1) läßt erkennen, daß die Werte im Bereich hypotonischer 
Konzentrationen (m/64...m/8) ziemlich genau auf einer Geraden liegen ; 
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es kann daraus eine exponentielle Abhängigkeit des Wirkungsgrades 
von der Konzentration gefolgert werden. Die etwas abweichenden 
Werte in den plasmolysierenden Konzentrationen sind auf plasmo- 
lytische Effekte zurückzuführen (vgl. S. 325). 

d) Beeinflussung der Hitze- 
resistenz durch MgSO,-Lésun- 
== SR + —— gen verschiedener Konzentra- 
tion. Da sowohl Mg” als auch 
SO‘; die geringste Herabset- 
zung der Hitzeresistenz zur 
Folge hatten, lag die Vermu- 
tung nahe, die Kombination 
beider Ionen könne zu einer 
Erhöhung der Hitzeresistenz 
d führen. Diese Vermutung 
Abb. 1 ane sr à RE von kg Dee er 
| Rhoeo discolor durch KCl in verschiedenen Tabelle 4 aufgeführ ten mitt- 

Konzentrationen. leren Tötungszeiten. Ver- 
suchstemperatur 60° C. 

Sämtliche Werte liegen über dem Kontrollwert ; MgSO, er- 
höht also in allen untersuchten Konzentrationen die Hitzeresistenz, 
und zwar proportional der Konzeritration der Außenlösung. 

Die graphische Darstellung 
Abb. 2 ergibt auch hier für 


miMere Totungszeit 





x 


#0 










So den Bereich m/64...m/8 (hy- 
& potonisch) eine Gerade und 
À R > oe 

is weist damit auf eine Expo- 
> nentialfunktion hin. Analog 
x den KCl-Versuchen liegen 


auch die Werte fiir hypertoni- 
sche MgSO,-Lésungen nicht 
Konzentration auf dieser Geraden, als Ur- 
Abb. 2. Beeinflussung der Hitzeresistenz von sache ist gleicherweise ein 


Rhoeo discolor durch MgSO,-Lésungen 
verschiedener Konzentration. Plasmolyseeffekt anzusehen 
(S. 326). 


Tabelle 4. Beeinflussung der Hitzeresistenz von Rhoeo discolor durch 
MgSO -Lösungen verschiedener Konzentration. 





K py 



































Konzentration 
" Kontrolle 
m | m/2 | m/4 | m/8 |m/16 |m/32 |m/64 
u 
Mittlere Tötungszeitin Min. .} 31 | 36 | 33 | 26 | 22 | 22 | 19 18 


Mittelwerte aus 5 gleichlaufenden Versuchsserien. 


e) Versuche über Ionenantagonismus. Für die theoretische Aus- 
wertung unserer Befunde war es wesentlich zu wissen, ob der bei 
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der Beeinflussung so vieler plasmatischer Zustandsgrößen festgestellte 
Ionenantagonismus auch bei unseren Resistenzversuchen auftritt. 
Zu diesem Zwecke wurden die Wirkungen zweier Salzkombinationen 
untersucht: a) KCl+CaCl,, welche am häufigsten benutzt worden 
ist, b) LiCI+MgSO,. Diese Kombination wurde gewählt, weil LiCl 
eines der Salze ist, das die Hitzeresistenz am stärksten herabsetzt, 
während MgSO, in allen Konzentrationen resistenzsteigernd einwirkt. 
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Abb. 3. Beeinflussung der Hitzeresistenz von Rhoeo discolor durch verschiedene 
Gemische von KCI- und CaCl,-Lösungen. 


Es wurden folgende Mischungsverhältnisse verwendet: m KCl, 0,9 m KCl + 
0,1m CaCl,, 0,8m KCl + 0,2m CaCl, ,. 0,2m KCl+0,8m CaCl,, 0,1 m 
KCl + 0,9m CaCl,, m CaCl,, analog für 
LiCl + MgSO,. Die Lösungen wurden Tabelle5. Beeinflussung der Hitze- 
durch Auflösen derentsprechendenMengen resistenz von Rhoeo discolor durch 
beider Salze in destilliertem Wasser her- verschiedene Gemische von KCl- und 








gestellt, ihreosmotische Gesamtkonzentra- CaCl,-Lésungen. 
tion war in allen Mischungsverhältnissen : Mittlere 
ungefähr die gleiche und entsprach etwa  Mischungsverhältnis | pétungszeit 
der einer molaren Salzlösung. ruhen in Minuten 
1. KCi + CaCl,. Versuchstemperatur 10: 0 53 
59° C, Lésungsmittel und Kontrolle: de- ted 52 
stilliertes Wasser. S28 54 
Die graphische Darstellung Abb. 3 - : = 
zeigt, daß die Werte annähernd auf 5 : 5 49 
einer Geraden liegen, die die Werte > ; ; = 
für reine KCI- und reine CaCl,-Lésung 2:8 41 
miteinander verbindet. Sämtliche ; oo a 





Werte liegen unter dem Kontroll- 
wert. Ein Ionenantagonismus ist 
nicht festzustellen; an seiner Stelle 
tritt reine Additivität auf. 

2. LiCl + MgSO,. Versuchstemperatur 59°C, Lösungsmittel und Kontrolle: 
destilliertes Wasser. 


Kontrolle (dest. Wasser) 55 
- Mittelwerte aus 5 gleichlaufen- 
den Serien. 
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Die graphische Darstellung Abb. 4 lehrt, daß alle Werte von 
10 Mg bis 1 Mg +9 Li auf einer Geraden oberhalb des Kontrollwertes 
liegen. Diese gleichmäßige Resistenzsteigerung wird durch das MgSO, 


mittlere Tötungszeit 
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Mischungsverhölfnis LiCl + MgS04 MgSO, 


Abb. 4. Beeinflussung der Hitzeresistenz von Rhoeo discolor durch verschiedene 
Gemische von LiCl- und MgSO,-Lösungen. , 


erreicht, das sich in der Mischung so verhält, als ob es allein vorhanden 
sei, d. h. die (resistenzherabsetzende) Li-Wirkung wird vollständig 
überdeckt. Diese manifestiert sich lediglich, in reiner Li-Lösung 


Tabelle 6. Beeinflussung der Hitze- 
resistenz von Rhoeo discolor durch 
verschiedene Gemische von LiCl- und 
MgSO,-Lösungen. 
Mittlere 
Mischungsverhältnis Tat: it 
LiCl : MgSO, = Minuten 
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Kontrolle (dest. Wasser) 67 
Mittelwerte aus 5 gleichlaufen- 
den Serien. 


(,,10 Li‘); der zugehörige Wert liegt 
denn auch unter dem Kontrollwert. — 
In diesem Fall liegt weder Additivi- 
tät noch Antagonismus vor, sondern 
das absolute Vorherrschen des einen 
Mischungspartners (MgSO,). 

f) Vorbehandlung mit Einsalz- 
lösungen. Wir haben mit KCl (Herab- 
setzung der Hitzeresistenz) und 
MgSO, (Erhöhung der Hitzeresistenz) 
gearbeitet. Beide Salze wurden in 
2 Konzentrationen verwendet, von 
denen die eine hypertonisch (molar), 
die andere hypotonisch (m/10) war. 
Lösungsmittel: destilliertes Wasser ; 
Versuchstemperatur 21 und 60° C. 
Die Schnitte wurden nach kurzem 
Abspülen in Leitungswasser in die 
betreffende Lösung von 21°C ein- 


gelegt. In einstündigen Abständen wurden dann die Vorbehand- 
lungen für 2—3 Schnitte abgebrochen, indem diese in die gleiche 
Lösung von 60°C übertragen wurden. Als Kontrollen und Vergleichs- 
werte dienten die mittleren Tötungszeiten jener Schnitte, die un- 
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mittelbar, d. h. ohne Vorbehandlung, in die 60°C warme Lösung 
verbracht wurden. 

1. KCl. Die Vorbehandlung setzt die Resistenz in allen Fällen 
herab, wie Tabelle 7 ausweist. 


Tabelle 7. Beeinflussung der Hitzeresistenz durch Vorbehandlung mit KCl-Lésungen. 





Dauer der Vorbehandlung in Stunden Kon- 
ET trolle 
1 2 | 3 | 4 | 5 | 7 | 8 | 9 | 24 Josta. 








Mittlere Tötungszeit 














15 | 15 | 14 | 13 














in m KCI . . . .| 19 | 17 | 16 13 | 15 | 26 
Mittlere Tötungszeit | | | 
in m/10 KC] . . .| 29 | 25 | 23 | 24 | 22 | 23 | 22 | 23 | 28 | 3 





Mittelwerte aus 3 gleichlaufenden Serien. 


Aus der graphischen Darstellung Abb. 5 erkennen wir, daB beide 
‘Wirkungskurven annähernd parallel laufen. Die Herabsetzung der 
Hitzeresistenz (in molarer Lösung erheblich stärker als in m/10) gegen- 
über den entsprechenden Kontrollwerten erfolgt zunächst ungefähr 
proportional der Vorbehandlungsdauer, doch wird nach 4—6 Stunden 
ein Endwert erreicht, der dem Maximum der durch Vorbehandlung 
erzielbaren Verminderung der Hitzeresistenz entspricht. Der Wieder- 
anstieg beider Kurven nach längerer Vorbehandlung (bis 24 Stunden) 
ist nur vorgetäuscht durch die Technik der Auszählung und durch 
nach längerer Zeit manifest’ werdende Regulation (S. 331). 


2. MgS0,. Die Ergebnisse der Vorbehandlung mit MgSO, sind in 
Tabelle 8 zusammengefaßt. 


Tabelle 8. Beeinflussung der Hitzeresistenz von Rhoeo discolor durch Vorbehandlung 
mit MgSO,-Lésungen. 

















: 4 Dauer der Fariuhanälung in: Binsiiom: * _| Kon- 
he SER ee 
Mittlere Tötungs- | | | 
zeit in Minuten | | 
in m MgSO, .| 21 | 25 | 25 | 25 | 2 22 | 19 | 2 1:20: 10 19 
Mittlere Tötungs- 
zeit in Minuten | 
in m/10 MgSO, | 15 | 19 | 20 | 21 | 22 | 21 | 20 | 24 | 26 | 33 | 13 














Mittelwerte aus 3 gleichlaufenden Versuchsserien. 


In m/10 Lösung liegen — entsprechend der Wirkung des MgSO, 
unmittelbar auf die Hitzeresistenz — sämtliche Vorbehandlungswerte 
über dem Kontrollwert; die Kurve (Abb. 6) steigt ziemlich steil an 
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und flacht mit länger dauernder Vorbehandlung mehr und mehr ab. 
Ein Grenzwert ist nicht festzustellen. 

In molarer Lösung liegen die Werte zunächst nicht nur über dem 
zugehörigen Kontrollwert, sondern auch über den m/10-Werten, wie 
nach den Konzentrationsversuchen zu erwarten ist (S. 307). Nach 
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Abb.5. Beeinflussung der Hitzeresistenz von Rhoeo discolor durch Vorbehandlung mit 
KCl-Lésungen bei normaler Temperatur. 


4 Stunden ist indes die maximale Erhöhung der Hitzeresistenz 
erreicht; es folgt, im Gegensatz zu der KCl-Kurve, ein deutliches 
Abfallen, das allmählich geringer wird. Dadurch schneidet die 
m-Kurve die m/10-Kurve (nach 6 Stunden Vorbehandlung) und ver- 
läuft von da an unter dieser, etwa auf der Höhe des Kontrollwertes. 
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Abb. 6. Beeinflussung der Hitzeresistenz von Rhoeo discolor durch Vorbehandlung mit 
MgSO,-Lösungen bei normaler Temperatur. 


Dieser Effekt ist als Interferenz der Plasmolysewirkung (resistenz- 
herabsetzend) aufzufassen; er wird sichtbar, weil er der resistenz- 
steigernden MgSO,-Wirkung entgegengesetzt gerichtet ist (vgl. S. 331). 

g) Wässerung der Schnitte. Die Versuchsschnitte wurden nach 
kurzem Abspülen in Leitungswasser und destilliertes Wasser von 21° C 
eingetragen. In stundenweisen Zeitabständen wurden jeweils 2—3 
Schnitte in molare KCl-Lösung (Lösungsmittel: destilliertes Wasser) 
von 59°C übertragen. Dieses Verfahren sollte die gleichmäßige 
Tötungsart für beide Serien gewährleisten. Es ist insofern nicht 
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korrekt, als sich hierbei die Wirkung des Wässerns mit der KCI-Wirkung 
kombiniert. Um die allein durch Wässerung hervorgerufene Verände- 
rung der mittleren Tötungszeiten zu erhalten, wäre es zweifellos 
richtiger gewesen, die ,,Leitungswasser-Schnitte‘‘ in destilliertes 
Wasser von 60°C zu übertragen, d. h. also den Absterbevorgang 
nicht noch durch einen gleichzeitigen Milieuwechsel zu komplizieren. 
Diese Technik hätte indes nicht erlaubt, die beiden Werte unmittelbar 
miteinander zu vergleichen. Da uns aber in diesem Zusammenhange 
gerade dieser Vergleich das Wichtigste war, haben wir eine gleich- 
mäßige Tötungsart gewählt. Hierfür ist es im Grunde gleichgültig, 
ob das Absterben allein durch hohe Temperatur oder durch hohe 
Temperatur und KCl-Einfluß herbeigeführt wird, wenn nur eine 
gleichmäßige Behandlung während des Absterbevorgangs gewähr- 
leistet ist. Die Kontrollschnitte gelangten ohne Wässerung unmittel- 
bar in molare KCl-Lésung von 60°C. Die Ergebnisse zeigen Tabelle 9 
und Abb. 7. 


Tabelle 9. Einfluß der Wässerung auf die Hitzeresistenz von Rhoeo discolor. 




















Dauer der Wässerung in Stunden nen 
9 | x | - se- 
1 Si 4 By -4 8 | 7 8 | 9 rung) 
| 
Mittlere Tötungszeit 
in Minuten (Lei- | 
turgswasser) . . .| 27 | 24 | 22 | 19 | 18 | 20 | 21 | 21 | 21 29 
Mittlere Tötungszeit 
in Minuten (dest. | 
War) . me 24 | 20 | 20 | 20 | 22 | 21 | 20 | 19 | 20 29 


Mittelwerte aus 3 gleichlaufenden Serien. 


Aus der graphischen Darstellung (Abb. 7) geht hervor, daB durch 
Wässerung die Hitzeresistenz herabgesetzt wird, und zwar zunächst 
proportional der Wässerungsdauer; bald wird jedoch ein Endwert 
erreicht, der auch nach 9 stündigem Wässern nicht mehr unter- 
schritten wird. Dabei liegt die maximale Herabsetzung in destilliertem 
Wasser bereits nach 2 Stunden vor, in Leitungswasser jedoch erst 
nach 4 Stunden. Destilliertes Wasser ‚schädigt‘‘ also stärker bzw. 
schneller als Leitungswasser. 

h) Behandlung mit Rohrzuckerlösungen verschiedener Konzentration. 
Die Schnitte wurden nach Abspülen in Leitungswasser in die ver- 
schieden konzentrierten Rohrzuckerlösungen von 21°C eingebracht. 
Nach bestimmten Zeiträumen wurden jeweils 2—3 Schnitte in gleich 
konzentrierte Lösung von 60°C übertragen, und hierin die Hitze- 
resistenz bestimmt. Die Anwendung einer gleichmäßigen ‘Todesart 
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wie etwa bei den Wässerungsversuchen verbot sich hier, da ein plötz- 
licher, verschieden starker Wechsel im osmotischen Wert der Lösungen 
die mittlere Tötungszeit verfälscht haben würde. Schnitte, die bei- 
spielsweise mit m/8 Rohrzuckerlösung vorbehandelt worden waren, 
wurden also auch in m/8 Rohrzuckerlösung abgetötet. 

Es wurden wiederum 7 verschiedene Konzentrationen verwendet: 
m, m/2, m/4, m/8... m/64. Beim Ansetzen der Lösungen wurden 
die osmotischen Anomalien des Rohrzuckers (Ursprung) berücksich- 
tigt. Wir haben je 3 Serien mit verschieden langer Dauer der Vor- 
behandlung ausgeführt: 15 Stunden, 2 Stunden und 0 Stunden, 
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Abb. 7. Beeinflussung der Hitzeresistenz von Rhoeo discolor durch Wässerung. 


letztere gewissermaßen als Kontrolle. Versuchstemperatur 21/60° C, 
Lösungsmittel Leitungswasser. Die Ergebnisse sind in Tabelle 10 
zusammengefaßt. 


Tabelle 10. Beeinflussung der Hitzeresistenz von Rhoeo discolor durch Vorbehandlung 9 
mit verschieden konzentrierten Rohrzuckerlösungen. 





* Kon- 
Konzentration trolle | Zahl 
(Lei- der 
tungs- | Serien 
wasser) 





Er m, my? | mA | 


| | | 

| m/8 |m/16 |m/32 | m/64 
| 

| 





| T 
Mittlere Tötungszeit in | 
Minuten, ohne Vorbe- 




















handlung . . . . . . . 18 | 25 | 29 | 26 | 26 | 25 | 25 | 26 | 4 
Mittlere Tötungszeit in Mi- | 

nuten, nach 2-stündiger | | 

Vorbehandlung . . . . | 21 | 31 | 31 | 24 | 22 | 24 | 24 24 3 
Mittlere Tötungszeit in Mi- | 

nuten, nach 15-stiindiger | | 

Vorbehandlung... . . . | 28 | 36 | 34 | 17 | 20 | 20 | 19 | 20 5 


Osmotischer Wert bei Grenzplasmolyse (Cg) etwa m/6. 


Abb. 8 zeigt die Verhältnisse in graphischer Darstellung. Vor- 
behandlung mit osmotisch unwirksamen Konzentrationen (hypo- 
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tonisch, m/64 ... m/8) verändern die Hitzeresistenz nicht; die Werte 
für die verschiedenen Konzentrationen liegen auf der Abszisse parallelen 
Geraden. Von diesen Geraden liegt diejenige der Serie 1 (ohne Vor- 
behandlung) am höchsten, während Serie 2 (2-stündige Vorbehandlung) 
etwas und Serie 3 (15-stündige Vorbehandlung) erheblich tiefer liegt. Die- 
ses Verhalten entspricht den bei den Wässerungsversuchen gemachten 
Beobachtungen und ist wohl auf den gleichen Effekt zurückzuführen, 

Überschreitet der osmotische Wert der Lösung den osmotischen 
Wert bei Grenzplasmolyse, so findet zunächst (m/4) eine ganz beträcht- 
liche Steigerung der Hitze- 
resistenz über die Kontroll- 
werte hinaus statt. Sie wird 
(in m/2 und m) von einem 
wiederum ziemlich steilen Ab- 
fall gefolgt. Die Steigerung ist 
nach langer Vorbehandlung 
stärker als nach kurzer, bzw. 
ohne Vorbehandlung; dadurch 
x À : ‘ k 
überschneiden sich die Kurven Konzentration der Rohrzuckerläsung 
und liegen nunmehr gerade yp. 3. Beeinflussung der Hitzeresistenz 
umgekehrt wie bei den hypo- von Rhoeo discolor durch Vorbehandlung mit 

° . Rohrzuckerlösungen verschiedener 
tonischen Konzentrationen: Kensenisetion, 
die Werte nach 15-stiindiger 
Vorbehandlung sind erheblich höher als die ohne Vorbehandlung gewon- 
nenen Werte. Der Abfall der mittleren Tötungszeit erfolgt hingegen 
gleichmäßig, so daß nunmehr an der Reihenfolge der Werte für hyper- 
tonische Konzentrationen nichts mehr geändert wird. 

Bemerkenswert ist, daß sich die drei Kurven fast genau in einem 
Punkte schneiden, und daß diesem Punkte die osmotische Grenz- 
konzentration zuzuordnen ist. 

i) Deplasmolyse. Bei diesen Versuchen, die zunächst analog den 
im vorigen Abschnitt beschriebenen angelegt wurden, sollte die Er- 
setzung der Rohrzuckerlösungen durch reines Wasser auf ihre resistenz- 
beeinflussende Wirkung untersucht werden. Die Schnitte wurden 
1 Stunde in verschieden konzentrierten Rohrzuckerlösungen von 21° C 
gehalten, so daß (bei Hypertonie) perfekte Plasmolyse erreicht war. 
Danach erfolgte die Übertragung der Schnitte in reines Leitungswasser 
von 60°C. Hier ist also die Todesart wiederum gleichartig durch 
heißes Wasser herbeigeführt worden, kombiniert mit einem Wechsel 
des Mediums in osmotischer Hinsicht. Konzentrationen, Lösungs- 
mittel und Versuchstemperatur wie bei A. 

Auf die Wiedergabe der Versuche über die Wirkung anal 
langer Vorbehandlung können wir verzichten: Die mittleren Tötungs- 
21 


mittlere Totungszeit 
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zeiten werden durch die schnelle Deplasmolyse auf so niedrige Werte 
herabgesetzt (1 bzw. 2 Min.), daß so wenig ausgeprägte Unterschiede, 
wie sie infolge verschieden langer Vorbehandlung auftreten mochten, 
nicht mehr faßbar sind. 

Die Ergebnisse sind in Tabelle 11 enthalten. 


Tabelle 11. Beeinflussung der Hitzeresistenz von Rhoeo discolor durch schnelle 








Deplasmolyse. 
Konzentration der Lösung iy ooh 
während der Vorbehandlung handlung 
mit 
| Leitungs- 


ws 
m | m/2 | m/4 | m/8 |m/16 Imss2 |m/64 wasser) 
| | 
| 


Mittlere Tôtungszeit in Min. .| 1 1 | 2 | 22 | 21 | 20 | 21 22 
Mittelwerte aus 9 gleichlaufenden Serien. 














Aus der graphischen Darstellung Abb. 9 ergibt sich klar, daB eine 
Beeinflussung der Hitzeresistenz erst bei solchen Konzentrationen 
erfolgt, deren osmotischer Wert oberhalb des Og (osmotischer Wert 
bei Grenzplasmolyse) liegt; hypotonische Lösungen dagegen sind wir- 
kungslos. Die plötzliche Ersetzung der Lösungen plasmolysierender 
Konzentration durch reines 
Wasser, d.h. die schnelle De- 
plasmolyse, ist der stärkste 
bisher ermittelte resistenz- 
vermindernde Faktor; die Re- 
sistenz erscheint praktisch 
aufgehoben und der Zelltod 
# tritt fast augenblicklich ein. 
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Konzentrahon der Rohrzuckerlösui wu é “ 
= Dabei sind Unterschiede im 
Abb. 9. Beeinflussung der Hitzeresistenz von * 
Rhoeo discolor durch Deplasmolyse. Hypertonie-Grad nahezu be- 


deutungslos. 

k) Versuche an Gentiana cruciata. Verwendet wurden die Chloride 
der Metalle Li, Na, K und Rb sowie die Kalium-Anionen SO,, CI, Br, NO, 
und SCN, jeweils in molarer Konzentration. Versuchsanstellung wie 
bei Rhoeo discolor. Versuchstemperatur 60°C, Lösungsmittel: Leitungs- 
wasser. Wir erhielten mittlere Tötungszeiten gemäß Tabelle 12. 


Tabelle 12. Beeinflussung der Hitzeresistenz von Gentiana cruciata durch verschiedene 






































Salzlösungen. 
Ion Mes 775 
Li | Ne | K | Rb|scn|No,| Br | ci | so, | ‘le 
Mittlere Tétungszeit | 
in Minuten. . . .| 3,8 | 5,8 | 7 9 | 1,5 | 4,5 | 5 | 5,3 | 17 15 





Mittelwerte aus 4 gleichlaufenden Versuchsserien. 
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Die Werte für die einwertigen Kationen steigen wiederum der 
lyotropen Reihe entsprechend an, die der Anionen gemäß der Adsorp- 
tionsreihe. Beide Befunde stimmen vollständig mit den an Rhoeo 
erhaltenen überein, nur sind die Werte hier durchgängig niedriger. 
Die Abstände der einzelnen Ionen innerhalb der Reihen, d.h. die 
Zahlenverhältnisse, entsprechen sich bei beiden Objekten aufs beste. 


C. Allgemeiner Teil. 


1. Die theoretischen Grundlagen. 


Als Grundlage für die Besprechung unserer experimentellen Be- 
funde sollen jene Anschauungen verwendet werden, die in der makro- 
molekularen Chemie (STAUDINGER), der Proteinchemie (Mirsky und 
PAuLinG) und der submikroskopischen Morphologie (SEIFRIZ, FREY- 
WyssLiNG) im Laufe der letzten 10 Jahre entwickelt worden sind. 
Ihnen zufolge werden die Eigenschaften kolloider Systeme in her- 
vorragendem Maße durch deren physikalisch-chemische Struktur 
bedingt, der gegenüber die bloße chemische Zusammensetzung ver- 
gleichsweise bedeutungslos ist. Da wir den Hitzetod der Protoplasten 
ganz allgemein als eine Strukturzerstörung auffassen können, müssen 
wir der Struktur des Protoplasmas unser besonderes Augenmerk 
widmen. 

Der strukturbildende Teil des Stoffgemisches, das das Protoplasma 
darstellt, sind seine Proteine. Sie sind im wesentlichen Linearproteine, 
deren Aufbau aus Polypeptidketten in großen Zügen klargestellt 
werden konnte (vgl. STAUDINGER 1941, 1947). Für die nichtlebenden 
Proteine wurde ferner nachgewiesen, daß ihre Bausteine in bestimmter 
Weise geordnet und miteinander verbunden sind zu einer — makro- 
molekularen oder mizellaren — Struktur. Daß eine solche auch im 
Plasma besteht, kann nicht mehr angezweifelt werden, wenn auch 
die zum Nachweis angewendeten, notwendigerweise indirekten Me- 
thoden der letzten Beweiskraft entbehren. Von einem Verständnis 
dieser Struktur — das einem Verständnis des Aufbaues der lebenden 
Substanz gleichkäme — sind wir freilich noch weit entfernt; immerhin 
läßt sich aussagen, daß ihre ‚„Architektonik‘‘ (STAUDINGER) nicht so 
sehr von der chemischen Konstitution der Einzelmoleküle als vielmehr 
von deren Form bestimmt wird, die ihrerseits wiederum die Anordnung 
zu übermolekularen Verknüpfungen festlegt. 

Für die leblosen Proteine gilt, daß die Polypeptidketten im Zustand 
der Hydrophilie weder völlig gestreckt noch regellos verknäuelt sind 
(„statistische Form“ nach STUART 1943); sie liegen in einer charakte- 
ristischen Form vor. Als formbestimmende Faktoren zählen: 1. der 
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konfigurative bzw. sterische Aufbau der Einzelmoleküle (Ketten- 
länge, Zahl und Anordnung der Seitenketten, Ladungsverteilung, 
intramolekulare Bindungen usw.); 2. die auf elektrischen Kräften 
beruhende Wechselwirkung der Einzelmoleküle mit dem umgeben- 
den Medium (Zustand der Ladungen, Ionisation, Polarisierbarkeit, 
Hydratation usw.); 3. die zwischen den Einzelmolekiilen eingegangenen 
Bindungen: S = S-Bindungen (Mirsky 1941), H-Brücken (BRILL 1941, 
Funcke 1942), ,,Haftpunkte‘‘ (Frey-Wysstine 1938). 

Unter definierten Bedingungen wird diese Form gewahrt, weil die 
Drehbarkeit einfach gebundener C-Atome einen wenn auch geringen 
Energiebetrag erfordert; den Einzelmolekiilen eignet also eine gewisse 
Formbeständigkeit, die erst durch Änderung der energetischen Ver- 
hältnisse aufgehoben werden kann. Dann allerdings wird nicht nur 
die Form des Makromoleküls geändert, sondern auch sein ,,physio- 
logischer’ Zustand, da beide einander wechselseitig bedingen. 

Diese Zusammenhänge sind besonders bedeutungsvoll bei der 
Hitzedenaturierung der nichtlebenden Proteine. Sie besteht in einer 
sehr erheblichen Formänderung der Einzelmoleküle, die bis zur voll- 
ständigen Streckung führen kann (Mirsky und PAULING 1936, 
NEURATH 1939, BERNAL 1939a, Buzz 1940, Mırsky 1941), ferner in 
einer Zunahme der Entropie, Erhöhung der thermischen Beweglich- 
keit usw. Beschleunigend wirken hierbei alle jene Faktoren, die die 
Formstabilisierung aufheben. Treffen sie das Einzelmolekül, solange 
dessen intermolekulare Verankerung noch besteht, so treten Span- 
nungen in der Polypeptidkette auf, weil diese in einer morphologischen 
Situation festgehalten wird, die ihrem geänderten energetischen Zu- 
stand nicht mehr entspricht. Wirken sie genügend lange bzw. stark 
ein, so bewirken sie ihrerseits das Zerreißen der intermolekularen 
Bindungen. Beide Vorgänge, die Deformierung der Einzelmoleküle 
wie das Zerreißen intermolekularer Bindungen, heben jedoch das 
ursprüngliche System der molekularen Verknüpfung auf:-die Struktur 
des Linearkolloids ist zerstört und kann nur in Sonderfällen wieder- 
hergestellt werden. : 

Die gleichen Verhältnisse treffen wir nun auch beim Protein- 
gerüst des lebenden Zytoplasmas an, mit einem Unterschied: Beim leb- 
losen Protein können die Einzelmoleküle mehr oder weniger beliebig 
gegeneinander ausgetauscht werden; im Plasma hingegen kommt den 
Einzelmolekülen einehohe Spezifitätzu. Sie können nicht beliebig gegen- 
einander vertauscht werden, sondern ihre einmal gegebene Anordnung 
ist der Ausdruck einer inneren ‚Organisation‘. Die ,,Architektonik‘‘ 
der Plasmabausteine darf wohl als die ‚spezifisch lebendige Struktur‘ 
aufgefaßt werden, als eine zwar ,,regellose, doch. hochorganisierte 
Verknüpfung‘‘, an deren Bestehen das Leben gebunden ist. In empfind- 
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lichen Systemen können die Moleküldeformationen auch bei geringem 
Ausmaße zum Tode führen, während sie in anderen Fällen das Plasma 
sozusagen zu verarbeiten oder ,,einzuarbeiten‘’ vermag, ohne daß es 
seine Organisation ändert; dann können wir von Hitzeresistenz 
sprechen. Da solche Formänderungen nicht chemischer, sondern 
morphologischer Natur sind, ist hieraus zu ersehen, daß die Probleme 
der Hitzetötung und der Hitzeresistenz sowohl physiologisch als auch 
morphologisch betrachtet werden können, insofern als physiologischer 
Zustand und morphologische Situation einander bedingen. 

Diese Deutung des Hitzetodes und der Hitzeresistenz ist in ihrer 
Ableitung von den experimentell wohlfundierten Theorien über Fein- 
bau und Denaturierung der Proteine zunächst rein hypothetisch. Die 
vorliegenden Untersuchungen stellen einen ersten Versuch dar, die, 
Richtigkeit der Ableitung nachzuweisen. Sie sollen daher an Hand 
dieser Grundlagen besprochen werden. Dabei sei ausdrücklich betont, 
daß damit günstigstenfalls eine Seite des Problems, eben die morpho- 
logische, beleuchtet werden kann, und daß eine allgemeine Theorie der 
Hitzewirkung auf das Protoplasma nicht gegeben werden soll. 

Damit sehen wir uns auch der Notwendigkeit enthoben, ausführlich auf 
mehrere der bestehenden Theorien über die Physiologie der Hitzeschäden (vgl. 
das zusammenfassende Werk von BELEHRADEK 1935) einzugehen. Es ist sehr 
wohl möglich, daß die darin beschriebenen Prozesse (z.B. Hitzeinaktivierung 
von Fermenten, Erstickung, Vergiftung, Entmischung) an der Hitzetötung betei- 
ligt sind (obwohl sicherlich einige von ihnen erst sekundär eingreifen dürften); 
sie liegen jedoch außerhalb unserer Betrachtungsweise. 


Einige praktische Konsequenzen der Hypothese. 

Für die Verhältnisse im Zytoplasma des lebenden Protoplasten 
sind aus den neuen Vorstellungen über die Proteindenaturierung 
zwangsläufig zwei bemerkenswerte Folgerungen zu ziehen. Sie seien 
vorweggenommen, da sie für die Praxis der Versuchsanstellung von 
Bedeutung sind und auch bei der Besprechung der experimentellen 
Befunde herangezogen werden müssen: 

a) Die Strukturzerstörung ereignet sich nicht nur im Binnen- 
plasma eines Protoplasten, sondern auch und insbesondere in seinen 
Grenzschichten. Als eine bedeutsame Folge haben wir demnach eine 
(partielle?) Aufhebung der Semipermeabilität zu erwarten. Diese 
Aufhebung haben wir bei unseren Abtötungsversuchen regelmäßig 
beobachtet, bevor irgendeine Plasmaveränderung sichtbar wurde. 
Man könnte damit die von den Zellphysiologen so überaus häufig als 
erstes Anzeichen des Absterbevorganges festgestellte ‚pathologische‘ 
Permeabilitätserhöhung erklären. 

b) Die Beständigkeit bzw. Empfindlichkeit der lebenden Struktur 
wird keineswegs gesteuert vom ,,Hydratationsgrad schlechthin‘. Man 
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kann nicht ohne weiteres folgern, daß mit dessen Erhöhung durchweg 
eine Resistenzerhöhung (oder Herabsetzung) einhergehe. Es kommt 
nicht darauf an, daß die Gesamtmenge des mit verschiedenen Kräften 
gebundenen Wassers (einschließlich des Inklusionswassers) vergrößert 
oder verkleinert wird, sondern daß die ursprünglich bestehende An- 
ordnung der Ladungen und Hydratationszentren am Einzelmolekül 
gestört wird. Dann wird das Molekül deformiert und das System 
der molekularen Verknüpfung Spannungen ausgesetzt, die zum Tode 
führen können. Der Gesamtwassergehalt kann dabei vergrößert oder 
verringert werden oder gleichbleiben. Dies scheint uns eine Möglich- 
keit zu sein, die einander so vielfach widersprechenden Befunde über 
den Einfluß der Hydratation auf die Resistenz zu erklären. 


2. Die Besprechung der experimentellen Befunde. 


a) Direkte Beeinflussung der Hitzeresistenz. 


1. Ionenreihen. Wir hatten gefunden, daß die auf ihre Wirkung 
, untersuchten Salze in molarer Konzentration die Hitzeresistenz 
gegenüber dem Kontrollwert herabsetzen. Nach dem Grad dieser 
Herabsetzung lassen ‚sich die einzelnen Ionensorten zu folgenden 
Ionenreihen ordnen: i 
a) einwertige Kationen (-chloride) 
Kontrolle < Cs « K < Na < Li 
b) zwei- und dreiwertige Kationen (-chloride) 
Kontrolle < Mg < Ca < Ba < Al 
c) Anionen (Kalium-) À 
Kontrolle < SO, < C,0, < CI < Br < NO, < SCN 
—— Resistenzverminderung - — > 


Alle drei Reihen stimmen völlig überein mit gewissen Ionenreihen, 
wie sie uns aus der Kolloidchemie der  Eiweißkörper her bekannt 
sind. Sie werden dort als Hormeıstersche Reihen, lyotrope Reihen, 
Adsorptionsreihen und ähnlich bezeichnet und sind unter anderem 
ein Maß für die Quellungsveränderungen, denen die Eiweißkörper in 
Anwesenheit der genannten Ionen unterliegen. Wir sind nach Fest- 
stellung dieser Übereinstimmung in erster Annäherung berechtigt zu 
sagen, daß die von uns ermittelte Beeinflussung der Hitzeresistenz 
durch Ionen unter anderem auf einer Beeinflussung des plasma- 
tischen Quellungszustandes beruht, daß also die Hitzeresistenz des 
Plasmas unter anderem eine Funktion der Hydratation ist. 

Um die Mechanismen und Effekte der Ionenwirkung zu präzi- 
sieren, müssen wir nun die gefundenen Ionenreihen nach Zusammen- 
setzung und Richtung eingehend diskutieren. Hierzu beginnen wir 














Untersuchungen über Hitzetod und Hitzeresistenz pflanzlicher Protoplaste. 321 


mit den Reihen der einwertigen Kationen und Anionen; die mehr- 
wertigen Kationen seien einstweilen zurückgestellt, da sie, wie bereits 
auf S. 306 erwähnt, eine zweifache Wirkung ausüben. 

a) Einwertige Kationen. Die Ionen der Alkalimetalle beeinflussen 
negative Eiweißkolloidmodelle in verschiedenen Reihenfolgen, die als 
Adsorptionsreihe, Hydratations- (= lyotrope) Reihe und Übergangs- 
reihe bekannt sind (MicHaELis 1925, Frey-Wysscing 1938, Tev- 
NISSEN 1938). Welche dieser Reihen in einem bestimmten Falle er- 
halten wird, hängt außer von der Ionenkonzentration vor allem von 
der Eigenschaft bzw. Zustandsgröße des Kolloids ab, an deren Verände- 
rung man die Ionenwirkung testet, also z. B. Denaturierungsgeschwin- 
digkeit, Hydratation, Viskosität u. a. Wir müssen daraus schließen, 
daß die verschiedenen Reihen, denen ja auch verschiedene Ioneneffekte 
entsprechen, gleichzeitig auftreten und einander überdecken können. 
Ihre Isolierung gelingt am besten bei Verwendung geeigneter Teste. 

In unserem Falle hat die Testung der Hitzeresistenz die sog. 
Hydratationsreihe ergeben: 

Kontrolle < Cs < Rb < K < Na < Li = Hydratationsreihe 
Kontrolle < Cs < K < Na < Li 
—— Resistenzverminderung - — 


Der Reihe liegt eine physikalische Eigenschaft der Ionen zugrunde, 
nämlich ihre Feldstärke, die in gleicher Richtung zunimmt. Pro- 
portional dieser Feldstärke können die Ionen drei verschiedene Wir- 
kungen entfalten und Effekte erzielen, nämlich: 


Kontrolle < Cs < Rb < K < Na < Li 








Physikalische Eigenschaft - Feldstärke > 

(1) Wirkungsmechanismus —-Eigenhydratation— (= lyotrope Aktivität) 
(1) Effekt — Quellungsherabsetzung des Kolloids —— 
(2) Wirkungsmechanismus Umladung des Kolloids —_ — — 
(2) Effekt [— Quellungsherabsetzung des Kolloids-— u 
(2) Effekt |— Quellungsförderung des Kolloiids——| zentr. 

(3) Wirkungsmechanismus Adsorption ohne Entladung 

(3) Effekt —— Quellungsförderung des Kolloid > 


Von diesen drei gleichzeitig möglichen Effekten ist hier nur der 
dritte realisiert, die Adsorption ohne Entladung. 


Um eine Umladung des Kolloids (2), die sich in geringem Ausmaße, d.h. 
bei geringer Ionenkonzentration, zunächst als Entladung und damit Hydratations- 
verminderung manifestiert, bei höheren Ionenkonzentrationen jedoch als Wieder- 
aufladung und damit Hydratationssteigerung, kann es sich nicht handeln. Ihrem 
Auftreten widersprechen die in Abschnitt 2 mitgeteilten Befunde, welche eine 
strenge (exponentielle) Proportionalität zwischen Resistenzherabsetzung und 
Ionenkonzentration ergaben. Diese ist auf S. 325f. ausführlich diskutiert. 











322 à Hans JoacHIM Bogen: 


Aus dem gleichen Grunde müssen wir die Beteiligung der lyotropen Aktivi- 
tät (1) und die daraus resultierende Quellungsherabsetzung ablehnen. Dieser 
Effekt ist ein reiner Überschußeffekt (BRAUNER 1930, MiıcHarLıs 1925), der in 
mittleren und niederen Konzentrationen überhaupt nicht sichtbar wird. 

Mithin bleibt nur die Möglichkeit (3) offen: 

Die Resistenzveränderung wird hervorgerufen durch eine Quellungs- 
förderung, deren Ursache die Adsorption von Kationen unter Ladungs- 
erhaltung ist. Die beiden anderen Ioneneffekte sind entweder ohne 
Wirkung auf die Hitzeresistenz oder aber so geringfügig, daß sie 
völlig überdeckt werden. 

Der Effekt der Adsorption von Kationen ohne Entladung ist bisher zu Unrecht 
zu wenig beachtet worden, obgleich er für die Anionen seit langem immer wieder 
in Rechnung gestellt wird. Diese Adsorption beruht vermutlich auf der Induktion 
polarisierbarer Systeme durch die Ionen, d. h. es werden unter dem Einfluß des 
elektrischen Feldes der Ionen Dipolmomente im Kolloidteilchen erzeugt (Ver- 
schiebungspolarisation), so daß sog. „Haupt-Nebenvalenzbindungen“ (BRIEGLEB 
1937) auftreten. 

Daß dieser Effekt viel häufiger stattfindet, geht allein schon aus einer Tatsache 
hervor, die durch kolloidchemische und zellphysiologische Untersuchungen viel- 
fach erhärtet ist, nämlich die ,,quellende“ Wirkung des Na’ und insbesondere 
des Li’ unter den Alkalikationen. Aus den Mechanismen (1) und (2) wäre ledig- 
lich eine Hydratationsherabsetzung abzuleiten. 

b) Anionen. Für die Wirkung der Anionen auf (negativ geladene) 
Proteine sind uns hauptsächlich zwei Reihen bekannt: die Adsorptions- 
und die lyotrope Reihe. Beide treten gemeinschaftlich auf, nur wird 
der lyotrope Effekt erst in hohen Ionenkonzentrationen sichtbar. Von 
ihnen stimmt die Adsorptionsreihe völlig überein mit unserer Reihe 
für die Herabsetzung der Hitzeresistenz: 

Kontrolle < Zitrat < Tartrat < SO, < Azetat < Cl < Br < NO; < J < SCN 

: Adsorptionsreihe | 

Kontrolle < SO, < Oxalat < Cl < Br < NO, < SCN 
: Resistenzverminderung ——_———____-- 


le 





Die Hitzeresistenz wird also gemäB der Adsorptionsreihe der 
Anionen herabgesetzt; je stärker ein Anion adsorbiert wird, um so 
stärker vermindert es die Hitzeresistenz. 

Bei den Anionen ist die quellungsfördernde Wirkung ebenfalls 
durch Adsorption ohne Entladung zu erklären, d.h. sowohl (einwertige) 
Kationen als auch Anionen können den Quellungszustand lebender 
und nichtlebender Kolloide auf verschiedene Weise beeinflussen. 
Einige dieser Mechanismen wirken quellungsfördernd, andere quellungs- 
vermindernd. Von ihnen haben nur die quellungsfördernden Mecha- 
nismen Einfluß auf die Hitzeresistenz, und unter ihnen auch nur jene, 
bei denen die Quellungsförderung auf einer Adsorption unter Ladungs- 
erhaltung beruht. Diese Wirkung ist für beide Ionenarten die gleiche, 
und es gilt der Satz, daß hierbei die Herabsetzung der Hitzeresistenz 
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um so größer ist, je stärker die Quellung erhöht wird. Alle anderen Arten 
der Quellungsbeeinflussung scheinen dagegen die Hitzeresistenz 
nicht zu verändern. 

Wenn wir nun dieses Ergebnis zu unserer Arbeitshypothese in 
Beziehung setzen wollen, so dürfen wir die Hydratationsphänomene 
nicht mehr auf das Kolloid als Ganzes beziehen, sondern auf das 
Einzelmolekül. Die erwähnte Art der Hydratationssteigerung einer 
Polypeptidkette ereignet sich nicht gleichmäßig über die gesamte 
Moleküloberfläche; sie beruht auch nicht auf einer bloßen Vergrö- 
Berung der Hydrathülle um bereits vorhandene Hydratationszentren 
herum. Vielmehr werden unter dem Einfluß der Ionen Dipolmomente 
neu induziert, und diese sind ihrerseits Ausgangspunkt einer ,,Sté- 
rungsausbreitung‘‘ (BRIEGLEB 1937) und stellen zugleich neue Hydra- 
tationszentren dar. Damit ist sowohl die Ladungsverteilung als auch 
die Zahl und Anordnung der Hydratationszentren (das ,,Hydra- 
tationsmuster‘‘) verändert. Beides hatten wir aber als formstabili- 
sierende Faktoren bezeichnen müssen [S.318, (1) und (2)]. Das be- 
deutet, daß die Form des betroffenen Einzelmoleküls nicht mehr 
seinem energetischen Zustand entspricht; es strebt eine andere Form 
einzunehmen: Moleküldeformierung und letztlich Störung oder gar 
Zerstörung der übermolekularen Struktur ist die Folge. Die experi- 
mentell gefundene Ionenwirkung kann also durchaus im Sinne 
unserer Arbeitshypothese interpretiert und als deren Stütze ver- 
wendet werden. 

c) Mehrwertige Kationen. Wie wir bereits auf S. 306 mitteilten, 
fügen sich die mehrwertigen Kationen (-chloride) in ihrer Wirksamkeit 
der Reihe der einwertigen nicht gleichsinnig an. Nach der lyotropen 
Reihe hätten wir zu erwarten: 

Kontrolle < Cs < K < Na < Li < Ba < Ca < Mg < Al. 

Zum Resistenzverminderung — 
Wir fanden jedoch 

Kontrolle < Mg < Cs < K < Na < Li < Ca < Ba < Al. 
Diese Reihe entspricht keiner der bekannten Ionenreihen; wir hatten 
ihr Zustandekommen aus der Interferenz zweier Ionenwirkungen er- 
klärt, die vorläufig als ‚primäre‘ und ‚sekundäre‘ bezeichnet und 
gegeneinander abgesetzt sein mögen. Dabei soll lediglich ihre zeitliche 
Aufeinanderfolge charakterisiert, jedoch nichts über kausale Zu- 
sammenhänge ausgesagt werden. 

Die Primärwirkung entfaltet sich anscheinend nach der Reihe 
Ba < Ca < Mg < Al, die die Fortsetzung der lyotropen und Hydra- 
tationsreihe der Einwertigen ist. Wenn auch die Werte einstweilen 
noch nicht reproduzierbar sind, so erlauben sie doch, die Vermutung 
zu äußern, der Mechanismus der Primärwirkung sei die Adsorption 
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unter Ladungserhaltung — genau wie bei den einwertigen Kationen, 
mit allen sich hieraus ergebenden Folgerungen für unsere Arbeits- 
hypothese. 

Die zahlenmäßig sehr viel besser erfaßte Sekundärwirkung in der 
Reihenfolge Mg < Ca< Ba< Al muß jedoch über einen anderen 
Mechanismus erfolgen. Man könnte nun annehmen, es handle sich 
hierbei um den entgegengesetzt wirkenden Adsorptionseffekt (Ad- 
sorption unter Entladung bzw. Umladung). In diesem Falle dürfte es 
sich jedoch niemals ereignen, daß das Mg als zweiwertiges Kation 
schwächer wirkt als sämtliche einwertigen, Ba und Ca jedoch stärker. 
Die Tatsache also, daß die Wirkungsbreite der Mehrwertigen (185—10, 
mittlere Tötungszeiten in Minuten), die „Ionenspreizung‘‘, größer ist 
als die der Einwertigen (104—51) und diese gewissermaßen in sich 
einschließt, macht diese Annahme von vornherein unwahrscheinlich. 

Hier soll ein Befund vorwegnehmend erwähnt werden, der auf 
S. 326ff. ausführlich diskutiert werden wird. Kombiniert man das 
Kation, das die Resistenz am geringsten herabsetzt (Mg), mit dem ent- 
sprechenden Anion (SOj4’), so erhält man das überraschende Resultat, 
daß in MgSO,-Lösung die Hitzeresistenz in allen untersuchten Konzen- 
trationen vergrößert wird. MgSO, scheint also die lebende Struktur, das 
System der Molekülverknüpfungen, zu stärken, zu verfestigen über 
das Normalmaß hinaus, während alle anderen untersuchten Salze den 
entgegengesetzten Effekt zeigen. Das scheint uns sehr dafür zu sprechen, 
daß die MgSO,-Wirkung — und vermutlich auch die ,,Sekundar- 
wirkung‘‘ der anderen zweiwertigen Kationen — gar nicht in einer 
Veränderung der molekularen Hydratation bzw. der Molekülgestalt 
besteht, sondern in einer Verfestigung, vielleicht sogar Erstarrung der 
Struktur. Die Tatsache, daß es sich bei Mg und SO!’ um zweiwertige 
Ionen handelt, läßt uns hierbei an einen Mechanismus denken, wie ihn 
DANIELLI (1937) für die Festigung von Proteinfilmen (starke Erhöhung 
der Oberflächenspannung) durch Ca verantwortlich macht. DANIELLI 
nimmt an, daß z.B. das Ca infolge seiner Zweiwertigkeit gewisser- 
maßen 2 Filmpallisadenmoleküle an ihren hydrophilen Endgruppen 
bindet und zusammenhält. Übertragen wir diese Anschauung von den 
regelmäßig angeordneten Filmmolekülen auf die unregelmäßig geord- 
neten Moleküle der lebenden Substanz, so ließe sich sehr wohl denken, 
daß auch hier ein zweiwertiges Ion durch zusätzliche Bindung zweier 
Proteinmoleküle diese in ihrer ursprünglichen gegenseitigen Lage- 
orientierung festhält, damit das System der molekularen Verknüp- 
fungen stärker stabilisiert und seine Lockerung bzw. Auflösung er- 
schwert. Dieser Aufgabe würde das Mg am ehesten gerecht, weil es als 
kleinstes Ion die größte Feldstärke besitzt. Noch klarer würde freilich 
die Analogie zu den Versuchen. DANIELLIs sein, wenn die Sekundär- 
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wirkung sich gar nicht im Binnenplasma abspielte, sondern auf die 
+ filmartig gebauten plasmatischen Grenzschichten beschränkt wäre. 
Dann allerdings dürften diese mittleren Tötungszeiten mit den übrigen 
nicht mehr verglichen werden. 

Es wäre zu erwägen, ob die von Szücs (1913) festgestellte vollständige (rever- 
sible) Erstarrung des Spirogyrenplasmas durch Al’ nicht im gleichen Sinne zu 
deuten sei.. Wir haben allerdings den entsprechenden Effekt in Form einer noch 
stärkeren Resistenzerhöhung durch Al’ nicht erhalten können; das dürfte jedoch 
in der sehr starken Primärwirkung des Al begründet sein, die keine Zellen 
überleben läßt, die den zu erwartenden Effekt noch zeigen könnten. 

Wir möchten allerdings den soeben entwickelten Vorstellungen solange 
keine größere Bedeutung beimessen, als unsere fortgesetzten Untersuchungen 
über die MgSO,-Wirkung nicht weitere Stützen dafür liefern. 


2. Salzkonzentration. Die in Abb. 1 dargestellte Abhängigkeit der 
mittleren Tötungszeiten von der Konzentration an KCl läßt sich wie 
folgt interpretieren: In allen Konzentrationsstufen liegen die mittleren 
Tötungszeiten unter dem Kontrollwert, und zwar fallen dieWerte gleich- 
mäßig mit steigender Konzentration. Die Darstellung im geometrischen 
Maßstab läßt vermuten, daß diese Abhängigkeit in einer Exponential- 
funktion auszudrücken ist,d. h. die Werte liegen auf einer Geraden. Das 
gilt allerdings nur für den Konzentrationsbereich m/64....m/8; für höhere 
Konzentrationen liegen die mittleren Tötungszeiten etwas oberhalb 
dieser Geraden. Diese Abweichungen sind, wie aus weiter unten auf 
S.332f. mitgeteilten Versuchsergebnissen hervorgeht, auf plasmolytische 
Effekte zurückzuführen. Durch Plasmolyse wird nämlich in schwächer 
hypertonischen Lösungen eine Erhöhung, durch stark hypertonische 
Lösung (molar) eine neuerliche Herabsetzung der mittleren Tötungs- 
“ zeiten erreicht; auch dann, wenn man mit Anelektrolyten plasmolysiert. 
Demzufolge ist der Kurvenverlauf für KCl und Rohrzucker prinzipiell 
der gleiche: Wenn man die fallende KCI-Gerade in den horizontalen 
Verlauf der Rohrzucker-Geraden transponieren könnte, so würden die 
Werte für die hypertonischen Lösungen nahezu zusammenfallen; beide 
Kurven wären dann identisch. Stellt man diesen Befund in Rechnung, 
so kann man sagen, daß die Stärke der Wirkung, die das KCl auf die 
Hitzeresistenz hat, in exponentieller Abhängigkeit von der verwendeten 
KCl-Konzentration steht. 

Die Konzentrationsangaben beziehen sich dabei durchweg auf die Außenlösung. 
Über die Binnenkonzentration vermögen wir einstweilen keine Aussage zu machen; 
es besteht jedoch Grund zu der Vermutung, daß sie, bei hoher mehr nach als bei 
niederer Temperatur, der jeweiligen Permeationskonstante entsprechend in 
aliquoten Anteilen vorliegt. 

Dieser Befund wäre unerklärlich, wenn die Hitzeresistenz von 
solchen plasmatischen Zustandsgrößen abhinge, die durch eine Vielzahl 
von Einflüssen determiniert werden, wie z. B. der Quellungszustand 
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(durch Adsorption von Ionen, Konkurrenz um Hydratwasser, ,,Ladungs- 
quellung‘‘, ,,Lüsungsquellung‘‘, Kohäsionseffekte usw.). Aus deren 
Summation sind Maximumkurven zu erwarten und auch regelmäßig 
nachgewiesen worden (LoEB 1924, Küntzer 1929, BRAUNER 1930, 
PAvLı und VALKd 1933 u. a. m.). - 

Wir haben indes aus unseren Versuchen schließen müssen, daß die 
Hitzeresistenz durchaus nicht vom Gesamtquellungsgrad abhängt und 
also auch nicht von sämtlichen Ioneneffekten betroffen wird, sondern 
daß nur einer dieser Effekte, nämlich die Adsorption unter Ladungs- 
erhaltung, die Resistenz (und daneben natürlich auch den Quellungs- 
zustand u.a.m.) beeinflußt. Für diesen Einzeleffekt ist aber wenig- 
stens für den kritischen Bereich von 0 bis m/10 eine einfache Kon- 
zentrationsabhängigkeit zu erwarten. Diese muß entweder linear sein 
oder aber — und das ist das wahrscheinlichere — exponentiell, d.h. 
der Adsorptions-Isotherme entsprechen. Mit dieser Erwartung stehen 
die experimentellen Befunde in bester Übereinstimmung, denn die im 
geometrischen Maßstabe abgebildete Gerade ergibt ja in arithmetischer 
Darstellung eine Parabel, eben die Adsorptions-Isotherme. 

Wir glauben hiermit wahrscheinlich machen zu können, daß nicht 
alle Faktoren, die auf die Hydratation der Proteine einwirken, auch 
die Hitzeresistenz beeinflussen. Die Hitzeresistenz steht also nicht in 
direkter Abhängigkeit vom Hydratationszustand. Vielmehr liegen die 
Verhältnisse so, daß sowohl Hitzeresistenz als auch Hydratation von 
manchen Faktoren gemeinsam betroffen werden, von anderen dagegen 
nur die Hitzeresistenz oder nur die Hydratation. 

Andere auf ihre Konzentrationseffekte untersuchte Salze [z. B. 
NaCl, (NH,),SO, u. a.] verhalten sich durchaus ähnlich, so daß sich 
ihre Anführung und Diskussion erübrigt. Dagegen ist noch auf die 
MgSO,-Wirkung einzugehen. 

Da sowohl Mg” als auch SO!’ die geringste Herabsetzung der Hitze- 
resistenz zeigten, hatten wir vermutet, eine Kombination beider könne 
zu einer Heraufsetzung führen. Die Versuchsergebnisse bestätigen 
diese Vermutung: MgSO, erhöht in allen untersuchten Konzentra- 
tionen die Hitzeresistenz selbst in molarer, also außergewöhnlich stark 
hypertonischer Lösung — in striktem Gegensatz zu allen anderen 
benutzten Salzen. Wir haben hierfür auf S. 324 eine vorläufige Deutung 
zu geben versucht; es war nun interessant zu erfahren, ob auch für das 
MgSO, die Konzentrationsabhängigkeit der Adsorptionsisotherme ent- 
spricht. Ein Blick auf Abb. 2 lehrt, daß das in der Tat der Fall ist. 
Auch für MgSO, liegen die mittleren Tötungszeiten, gegen die Kon- 
zentration in geometrischer Proportion aufgetragen, auf einer Geraden, 
obgleich sich diese Gerade über den Kontrollwert erhebt, während die 
entsprechende KCl-Gerade unter den Kontrollwert absinkt. 
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Eine Ausnahme machen wiederum die hypertonischen Konzentrationen; die 
zugehörigen Werte liegen nicht auf der durch die Werte für m/64...m/8 be- 
stimmten Geraden, und zwar sind die m/4- und m/2-Werte zu hoch, der m-Wert 
etwas zu niedrig. Diese Resistenzsteigerung mit nachfolgendem Abfall ereignet 
sich gleicherweise in KCl- und Rohrzuckerlösungen (vgl.S.307 u. 313) auf Grund 
des Plasmolyseeffektes. Die Plasmolysewirkung wird also in allen Fällen wieder- 
gefunden, in denen Konzentrationseffekte untersucht werden, gleichgültig, ob für 
Salze oder für Anelektrolyte. Auch für das MgSO, vermag eine Transponierung 
der steigenden Kurve in die Horizontale der Rohrzuckerkurve die Identität des 


Verlaufes aufzuzeigen. 

3. Ionenantagonismus. a) KCl: CaCl, Unsere in Abb.3 dar- 
gestellten Befunde haben folgendes ergeben: K und Ca setzen, jedes 
Ion fiir sich, die Hitzeresistenz herab. Stellt man sich nun Salzlésungen 
her, die beide Ionen in wechselndem Mischungsveihiltnis (10K/9K : 
1Ca... 1 K : 9 Ca/10 Ca) enthalten, und untersucht die Hitze- 
resistenz, so zeigt sich, daß beide Ionen sich in ihren Wirkungen ad- 
dieren: die erhaltenen mittleren Tötungszeiten liegen auf einer Geraden, 
die die Werte für reine K- und Ca-Lösung miteinander verbindet. Es 
liegt also reine Additivität vor; jede Abweichung hiervon müßte sich 
in Form einer nach oben konkaven (,Sensibilisierung‘‘ im Sinne 
RUBINSTEINs 1928) oder nach oben konvexen (Antagonismus bzw. 
Synergismus) Kurve kenntlich machen. Es erübrigt sich danach, die 
zur exakten Analyse der antagonistischen Wirkungen erforderliche 
diffizile Methode und die umstrittene Terminologie anzuwenden. 


Andererseits tritt reine Additivität nur verhältnismäßig selten auf, 
nämlich vorwiegend bei extrem hydrophoben und extrem hydrophilen 
Kolloiden (FREUNDLICH und ScHoLz 1922), während sich an Kolloiden 
mittlerer Hydrophilie, wie sie für das lebende Protoplasma kenn- 
zeichnend ist, in den meisten Fällen antagonistische Ionenwirkungen 
zeigen. Obwohl von einer umfassenden Theorie des Ionenantagonismus 
noch nicht die Rede sein kann, dürfen wir doch vermuten, daß es gerade 
die Zusammensetzung der Kolloide aus verschiedenen Komponenten 
(bzw. auch nicht gleichmäßig hydrophilen Makromolekülen), ihr ünter- 
schiedliches Ansprechen auf Ionen, und die verschiedenen Arten der 
Ionenwirkungen sind, die für den Antagonismus verantwortlich ge- 
macht werden müssen. Aus den zahlreichen Faktoren, die in den 
Test komplizierter Folgereaktionen (Flockung, Viskosität) eingehen, 
ergeben sich verschiedene Kombinationen, so daß die Beziehung zur 
Einzelwirkung der beiden Ionen nicht mehr feststellbar ist. Es wird 
verständlich, daß wir verschiedene Grade der Ausprägung des Ionenant- 
agonismus erhalten, je nachdem, ob beim Zustandekommen der Folge- 
reaktion alle Faktoren oder nur einige, je nach Art des Testes ver- 
schiedene ihrer Kombinationen beteiligt sind. Je besser es uns gelingt, 
eine bestimmte Ionenwirkung aus dem Netz ihrer Verflechtungen mit 
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anderen Wirkungen zu vereinzeln, desto mehr wird der Antagonismus 
verschwinden und an seine Stelle reine Additivität treten. 

Das muß aber der Fall sein, wenn wir im Falle der Hitzeresistenz 
nur eine bestimmte Eigenschaft der Ionen messen, nämlich ihre Be- 
fähigung, durch Adsorption ohne Entladung das Schema der Ladungs- 
und Wässerverteilung über die Moleküloberfläche zu verändern. In 
dieser Einzelwirkung können zwei gleichsinnig wirkende Kationen wie 
K und Ca einander wohl ergänzen, ersetzen und summieren, nicht aber 
sich gegenseitig unwirksam machen. 

Wir betrachten die Additivität der Ionenwirkung auf die Hitze- 
resistenz als eine wesentliche Stütze unserer Ansicht, daß der erste 
Schritt zum Hitzetod, die Zerstörung der lebenden Struktur, nur von 
einer oder ganz wenigen Ionenwirkungen unmittelbar bestimmt wird, 
und daß es gelingt, diese Ionenwirkung sehr nahe ihrem Angriffspunkt 
zu erfassen, bevor sie durch andersartige Wirkungen und Korre- 
lationen reguliert und überdeckt wird. 

b) LiCl: MgSO,. Es schien wünschenswert nachzuprüfen, ob sich 
die Additivität der Ionenwirkungen auch bei einem Ionenpaar findet, 
dessen Partner nicht, wie K und Ca, gleichsinnig die Hitzeresistenz 
herabsetzen, sondern gegensinnig wirken: LiCl (am stärksten herab- 
setzend) und MgSO, (steigernd). Abb. 4 zeigt, daß das nicht der Fall 
ist. Wir sehen, daß in den Lösungen aller benutzten Kombinationen 
die Resistenz erhöht wird, so, als sei das MgSO, allein vorhanden. (Ledig- 
lich bei der Kombination 10, also in reinen m/10 LiCl, findet sich die 
zu erwartende Herabsetzung.) Die Li-Wirkung kann sich also in An- 
wesenheit von MgSO, nicht entfalten. Auch dieser Befund ist im Ein- 
klang mit unserer Arbeitshypothese. Fassen wir die Wirkung des 
MgSO,, wie wir es vermutungsweise aussprachen, als eine Festirung 
der lebenden Struktur auf, indem infolge zusätzlicher elektrostatischer 
Bindung durch die zweiwertigen Ionen die ursprüngliche gegenseitige 
Lageorientierung gewissermaßen fixiert wird, so kann sich der Ad- 
sorptions- und Hydratationseffekt des (einwertigen) Li nicht durch- 
setzen. 


b) Indirekte Beeinflussung der Hitzeresistenz. 

In unserer Arbeitshypothese hatten wir die Beeinflussung der 
Hitzeresistenz durch Ionen so gedeutet, daß die Ionen unter anderem 
unter Erhaltung ihrer Ladung absorbiert werden, dadurch die ur- 
sprüngliche Ladungsverteilung und Hydratation der Proteinmoleküle 
und schließlich deren molekulare Gestalt verändern. Der Erfolg dieser 
Gestaltsveränderung aber bestünde in einer Störung des strukturellen 
Gefüges der lebenden Substanz und damit in einer Herabsetzung der 
Hitzeresistenz. Wenn diese Deutung richtig ist, so kann diese Art 
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der Ionenwirkung nicht allein auf Plasma von kritischer Temperatur 
beschränkt sein, sondern muß sich auch bei normaler Temperatur in 
Form einer Schädigung zeigen. 

Diese Schädigung nicht allein zu konstatieren, sondern auch zu 
messen, ist eine dringliche Aufgabe. Zu ihrer Lösung stehen zwei Wege 
offen: Entweder wir ermitteln die mittlere Tötungszeit bei normaler 
Temperatur, oder wir brechen die Behandlung bei normaler Tem- 
peratur nach einer gewissen Dauer ab und bestimmen anschließend 
die Hitzeresistenz. Der erste Weg führt nicht zu exakten Resultaten: 
Die mittleren Tötungszeiten sind so groß (bis 100 Stunden), daß ihre 
Werte ungenau und zum Teil durch sekundär einsetzende Regulations- 
vorgänge völlig verfälscht werden. Um so besser müssen die Resultate 
nach der zweiten Methode ausfallen. Jede Schädigung, gleich bei 
welcher Temperatur, die auf einer Deformierung der Proteinmoleküle 
beruht, muß die Hitzeresistenz herabsetzen, da sie gewissermaßen die 
ersten Schritte jener Vorgänge darstellt, die bei hoher Temperatur zu 
beschleunigtem Absterben führen. Wir können also eine Schädigung 
durch Ionen bei.normaler Temperatur an einer Veränderung der Hitze- 
resistenz testen. Die auf S. 310f. dargestellten Befunde geben dieser 
Deutung recht. 

Es schien nun wünschenswert zu wissen, ob auch andere Eingriffe, 
deren Schädlichkeit aus der zellphysiologischen Praxis bekannt sind, 
gleichermaßen an der Hitzeresistenz getestet werden können. Unter 
solchen Eingriffen verstehen wir neben der schon erwähnten Vor- 
behandlung mit Einsalzlösungen insbesondere Wässerung der Schnitte, 
Plasmolyse, Deplasmolyse. 

Die Besprechung dieser Versuche soll in einem Abschnitt gesondert 
zusammengefaßt werden. Das ihnen Gemeinsame ist, daß jetzt Faktoren 
untersucht werden, die bei normaler Temperatur einwirken und allein 
dadurch die Hitzeresistenz beeinflussen. 

Unsere Aussage über den soeben aufgedeckten Zusammenhang 
zwischen Hitzeresistenz und Schädigung bei normaler Temperatur 
bedarf noch einer zweifachen Einschränkung: 

1. Wir erfassen mit unserem Test nur jene Komponente einer 
schädlichen Wirkung, die in einer Änderung der Struktur der lebenden 
Substanz besteht; alle anderen Faktoren werden nicht erfaßt. Hier- 
unter gehören z. B. spezifische Giftwirkungen (KCN), sowie insbesondere 
alle Regulationen des lebenden Protoplasten. Von einer quantitativen 
Proportionalität zwischen ,,Schädlichkeit‘ und Beeinflussung der 
Hitzeresistenz kann also vorerst nicht die Rede sein; es können nur 
gemeinsame Züge aufgezeigt werden. 

2. Diese gemeinsamen Züge erstrecken sich nur auf jene Resistenz- 
phänomene, die wir in den Kreis unserer Untersuchungen einbezogen 
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haben. So soll z. B. über Kälteresistenz, Diirreresistenz, Schädlings- 
resistenz usw. nichts ausgesagt werden. 

Unter Berücksichtigung dieser Einschränkungen können wir zu- 
sammenfassend sagen, daß gewisse Einflüsse, die die Lebensdauer bei 
optimaler Temperatur herabsetzen, zugleich auch die Hitzeresistenz 
herabsetzen. Wir können also die Veränderung der Hitzeresistenz als 
Test für die Schadenswirkung jener Einflüsse bei optimaler Tempe- 
ratur benützen — wobei eine quantitative Beziehung einstweilen 
noch nicht bewiesen werden kann. Daraus ergibt sich, daß die 
untersuchten Resistenzphänomene zumindest partiell gemeinsame Ur- 
sachen haben. Diese gemeinsame Ursache ist die Beständigkeit und 
Variabilität der lebendigen Struktur, die ihrerseits durch die Mole- 
külform bestimmt wird. 

Wir haben nun die einzelnen Schadenswirkungen unter diesem 
Gesichtspunkt zu besprechen. 

1. Vorbehandlung mit Einsalzlösungen. a) KCl. KCl wurde in zwei 
Konzentrationsstufen verwendet, von denen die eine stark hypertonisch 
(m), die andere schwach hypotonisch (m/10) war. Beide Lösungen 
verhalten sich durchaus gleichmäßig, indem sie regelmäßig die Hitze- 
resistenz gegenüber den nicht vorbehandelten Kontrollen herabsetzen. 
Diese Herabsetzung erfolgt zunächst etwa proportional der Vorbehand- 
lungsdauer; nach ungefähr 5 Stunden ist jedoch ein Endwert erreicht, 
der auch nach sehr viel weiter ausgedehnter Vorbehandlung nicht mehr 
unterschritten wird. Die Einwirkung also, die das KCl bei optimaler 
Temperatur auf die Stabilität der Molekülform und der lebenden 
Struktur hat, ist recht begrenzt; sie wird nach einer gewissen Dauer 
nicht mehr erhöht. 

Beide Kurven laufen annähernd parallel, so daß das Wirkungs- 
verhältnis der beiden Konzentrationen zu allen Zeitpunkten der Vor- 
behandlung das gleiche ist wie bei der direkten Beeinflussung der 
Hitzeresistenz ohne Vorbehandlung. Durch die Vorbehandlung bei 
normaler Temperatur wird-also die direkte ,,Hitzewirkung‘‘ des KCl 
nicht etwa umgewendet, sondern völlig gleichsinnig verstärkt; beide 
Mechanismen müssen die gleichen sein. 

Die anfängliche Proportionalität zwischen Dauer der Vorbehand- 
lung und Herabsetzung der Resistenz könnte auf der bei niederer 
Temperatur verhältnismäßig langsamen Permeation des KC] beruhen; 
indes ergibt die Umformung der Kurven auf geometrische Maßstäbe 
(Exponentialfunktion, Basis 2 bzw. 10) keine Geraden und läßt er- 
kennen, daß sie nicht den Permeationskurven entsprechen. Die End- 
werte mögen ihre Ursache in dem Eingreifen sekundärer Regulationen 
haben. 
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Zu besprechen ist noch der scheinbare Wiederanstieg der mittleren Tötungs- 
zeit und damit der Hitzeresistenz nach 24stündiger Vorbehandlung. Dieser 
Anstieg wird dadurch vorgetäuscht, daß bereits bei normaler Temperatur nach 
kürzerer KCI-Einwirkung einige Zellen absterben, die dann bei der Messung 
der mittleren Tötungszeit bei hoher Temperatur mitgezählt werden. Zählte 
man beim Resistenztest jeweils nur die Zellen aus, die die Vorbehandlung über- 
lebt haben, so würde man zu niedrigeren Zahlenwerten gelangen, die etwa dem 
Endwert entsprächen. Aus praktischen Gründen war diese Art der Auszählung 
jedoch nicht durchzuführen. Die Annäherung an den Endwert ist übrigens nicht 
vollständig, weil ja die überlebenden Zellen zugleich die resistenteren sind — 
resistenter auch gegen hohe Temperatur. 

b) MgSO,. Die für die KCl-Vorbehandlung gegebene Deutung ist 
so lange nicht stichhaltig, als nicht bewiesen ist, daß nicht etwa die Vor- 
behandlung mit jedem beliebigen Salz die Hitzeresistenz herabsetzt, daß 
also nicht das Charakteristische jeder Vorbehandlung mit Salzen in 
einer ganz andersartig einwirkenden Zellschädigung besteht, von der 
die eigentliche Ionenwirkung unabhängig ist. 

Unsere MgSO,-Versuche weisen nun nach, daß die Ionenwirkung 
auf die Hitzeresistenz die gleiche ist wie ihre Wirkung während der 
Vorbehandlung bei optimaler Temperatur. MgSO, erhöht in allen 
Konzentrationen die Hitzeresistenz — demgemäß wird auch durch 
Vorbehandlung bei normaler Temperatur die Hitzeresistenz erhöht 
und nicht etwa herabgesetzt wie durch KCl. Das gilt besonders für 
die hypotonische m/10-Lésung. Hier steigt die Kurve, anfänglich 
steil, späterhin flacher werdend, und hält sich beständig über dem 
Kontrollwert: nach 24stündiger Vorbehandlung ist die mittlere Tötungs- 
zeit von 12 Min. (unbehandelt) auf 33 Min. erhöht, die Hitzeresistenz 
also etwa verdreifacht! 

Ein wenig anders, aber gleichfalls durchaus erwartungsgemäß 
verläuft die Kurve für m MgSO,. Hier erfolgt zunächst (1—4 Stunden) 
gleichfalls ein kräftiger Anstieg über den Kontrollwert; außerdem liegen 
die m-Werte sämtlich über den m/10-Werten, analog zu der in Abb. 6 
dargestellten Konzentrationsabhängigkeit der MgSO,-Wirkung. Nach 
4stündiger Einwirkung jedoch beginnt die Kurve wieder abzufallen; . 
sie schneidet alsbald die m/10-Kurve und sinkt schließlich sogar gering- 
fügig unter den Kontrollwert (16 gegen 19 Min.). Dieser Effekt ist, 
wie bereits auf S. 312 erwähnt und auf S. 332 ausführlich besprochen 
werden wird, auf die zunehmende Schädigung durch starke Plasmolyse 
zurückzuführen. Der Plasmolyseeffekt, der sich in einer Herabsetzung 
der Hitzeresistenz zu erkennen gibt, vermag also nach einiger Zeit den 
reinen MgSO,-Effekt (Erhöhung der Hitzeresistenz) völlig zu kompen- 
sieren. Der 1. Teil der Kurve beweist jedoch, daß der zu erwartende 
MgSO,-Effekt gleichwohl deutlich vorhanden ist. 

2. Wässerung. Wie aus der Darstellung Abb. 7 hervorgeht, wird 
durch die Vorbehandlung mit Leitungswasser bzw. destilliertem Wasser 
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die mittlere Tötungszeit in jedem Falle gegenüber den: Kontrollwert 
(unbehandelt) herabgesetzt. Zunächst erfolgt diese Herabsetzung etwa 
proportional der Dauer der-Wässerung. Sehr bald aber wird ein End- 
wert erreicht, der auch nach 9stündigem Wässern nicht mehr unter- 
schritten wird. Dieser Endwert ist für Leitungswasser und destilliertes 
Wasser innerhalb der Versuchsfehler der gleiche, nämlich 20 Min. gegen- 
über 29 Min. in unbehandeltem Zustand; er entspricht einer Resistenz- 
herabsetzung auf etwa 70%. Die beiden Medien unterscheiden sich 
allein durch die Geschwindigkeit, mit der bei ihnen dieser Endwert 
erreicht wird: Während in destilliertem Wasser bereits nach 2stündiger 
Vorbehandlung die Herabsetzung maximal ist, tritt der gleiche Effekt 
im Leitungswasser erst nach 5 Stunden ein. Die Kurve für destilliertes 
Wasser verläuft also im absteigenden Ast merklich steiler als die 
Leitungswasserkurve; beide vereinigen sich jedoch wieder im gleichen 
Endwert. 

Für diese Differenz in der Wirkung der beiden Medien kann allein 
ihr verschiedener Salzgehalt verantwortlich gemacht werden. Dabei 
ist die osmotische Differenz zu geringfügig, als daß sie ins Gewicht 
fallen könnte. Zudem ergaben die auf 8. 313 mitgeteilten Versuche 
über verschiedene Rohrzuckerkonzentrationen, daß sämtliche hypo- 
tonischen Konzentrationen selbst nach 15stündiger Vorbehandlung die 
Hitzeresistenz nicht beeinfluBten. py-Unterschiede dürften gleichfalls 
keine Rolle spielen, weil die ungepufferten Wassersysteme die py- 
Werte im gut gepufferten Plasma bzw. Zellsaft kaum verändern 
können. ; 

Betrachten wir dagegen die primäre Wirkung des Leitungswassers 
wie des destillierten Wassers als eine Auswaschung von Ionen, so wird 
der Befund leicht verständlich. Diese Auswaschung geht im destil- 
lierten Wasser schneller vor sich als im Leitungswasser, das ja noch 
einen eigenen, wenn auch verhältnismäßig geringen Ionenbestand hat. 
Durch diese Auswaschung von Ionen wird das plasmatische System 
geschädigt: in destilliertem Wasser schneller als in Leitungswasser. 
Die Folge dieser Auswaschung ist aber eine Veränderung des Ionen- 
bestandes der Proteinmoleküle. Diese erfolgt nicht proportional der 
Partialkonzentration der einzelnen Ionen, sondern lose adsorbierte 
Ionen werden leichter entfernt als fester gebundene, so daß die ur- 
sprüngliche Verteilung der Ionen über die Moleküloberfläche gestört 
und damit ihr Anteil an der Aufladung und der Hydratation verändert 
wird. Das Resultat ist eine — wenn auch nur geringfügige — Molekül- 
deformierung und damit eine Strukturveränderung im Sinne einer 
Instabilisierung. 

3. Behandlung mit hypo- und hypertonischen Rohrzuckerlösungen. 
Abb. 8 weist aus, daß hypertonische Rohrzuckerlösungen (m/64 bis 
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m/8) ohne Einfluß auf die Hitzeresistenz sind. Ein solcher ist nur 
dann festzustellen, wenn die hypotonische Lösung eine gewisse Zeit 
bei normaler Temperatur einwirkt, ehe die Hitzeresistenz getestet 
wird, d.h. nach Vorbehandlung. Dann ergibt sich eine geringfügige 
Herabsetzung der Hitzeresistenz, etwa proportional der Dauer der 
Vorbehandlung. In allen Fällen jedoch sind die mittleren Tötungszeiten 
für alle untersuchten Konzentrationen die gleichen; sie liegen auf der 
Abszisse parallelen Geraden. Dieser Befund ist nicht unerwartet: 
hypotonische Lösungen vermögen dem Protoplasten kein Wasser zu 
entziehen und lassen damit den Zustand des Plasmas unverändert. 
Längere Vorbehandlung mit solchen Lösungen bewirkt — wie das 
Wässern der Schnitte mit destilliertem oder Leitungswasser — ein 
Auswaschen von Ionen aus dem Plasma mit nachfolgender Resistenz- 
verminderung (vgl. S. 332). Überschreitet die Konzentration der 
Außenlösung jedoch den osmotischen Wert bei Grenzplasmolyse (Og), 
so finden wir zunächst (bei weniger hoher Konzentration) eine ansehn- 
liche Steigerung der Hitzeresistenz, der bei wachsender Konzentration 
(m/2-m) schließlich wieder ein Abfallen folgt. Weiterhin steigert die 
Vorbehandlung die Resistenz über den Wert ,,unbehandelt“. Diese 
weitere Steigerung betrifft insbesondere die Werte für m/2 und m, 
daher nach 16stündiger Vorbehandlung die Herabsetzung so gering- 
fügig wird, daß die mittlere Tötungszeit noch größer als der Kontroll- 
wert ist. Wir sehen hieraus deutlich die entgegengesetzten Wirkungen 
hypo- und hypertonischer Lösungen, z. B. bei 15stündiger Vorbehand- 
lung mit hypotonischer Lösung Herabsetzung der Resistenz, mit 
hypertonischer Lösung dagegen Erhöhung der Resistenz, d. h. allgemein 
wird durch Plasmolyse die Hitzeresistenz erhöht; lediglich bei hohen 
Plasmolysegraden ereignet sich anfänglich noch eine Verminderung. 
Als Ursache dieser Steigerung der Hitzeresistenz ist der Wasser- 
entzug anzusehen. Dieser trifft, wenigstens bei geringerer Hypertonie, 
hauptsächlich freies, abundantes Wasser, allenfalls noch locker gebun- 
denes Wasser der äußersten Koordinationsschichten, weil ja die wasser- 
entziehenden Kräfte nur unbedeutend sind. Daabundantes, vom Kolloid- 
molekül nicht kontrolliertes Wasser stets eine gewisse Gefahr darstellt, 
die bei hoher Temperatur bedrohlich werden kann (S. 336), bedeutet 
sein Entfernen eine Stabilitätserhöhung; um so mehr, als ja die aus 
gebundenen Wassermolekülen gebildeten Hydrathüllen der Einzelmole- 
küle weder quantitativ noch qualitativ nennenswert geändert werden. 
Bei stärkerer Hypertonie wird jedoch auch das gebundene Wasser 
teilweise entfernt, wobei das Proteinmolekül nicht anallen Hydratations- 
zentren gleichmäßig dehydratisiert wird. Die Folge dieser ungleich- 
mäßigen Dislozierung von Wasser ist auch hier eine Veränderung des 
Hydratationsmusters und damit eine Resistenzverminderung. 
22* 
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Es bleibt noch zu deuten, wie durch längere Vorbehandlung mit 
hypertonischen Lösungen die Resistenz erhöht werden kann. Hierfür 
dürfte ein anderer Faktor verantwortlich sein, der gleichzeitig ein- 
wirkt. Der Entzug von Wasser ist ja nicht die einzige Erscheinung, 
die im Gefolge einer Behandlung mit hypertonischen Lösungen eintritt: 
Gleichzeitig erfolgt auch Plasmolyse, d.h. der Plasmaschlauch löst 
sich von der Wand ab und erleidet eine Art Verwundung mit nach- 
folgender Restitution (RUHLAND, ULLRICH und Enno 1938), ferner 
seine Umformung und Umordnung im Sinne einer Verkleinerung der 
Oberfläche und Vergrößerung der Dicke. Diese beiden Faktoren 
dürften resistenzvermindernd wirken, jedoch nur in geringem Maße, 
so daß sie von der stärkeren Resistenzsteigerung durch Wasserentzug 
überdeckt werden. In Wirklichkeit ist also letztere noch um einen 
gewissen Betrag größer, als die gemessenen mittleren Tötungszeiten 
ausweisen. Von den beiden Faktoren ist der erste nur kurzzeitig 
wirksam; mit vollendeter Restitution der plasmatischen Grenz- 
schichten, d.h. nach Vorbehandlung bei normaler Temperatur, fällt 
er als resistenzvermindernd aus. Die Umordnung des gesamten 
Zytoplasmas andererseits führt fraglos zu mechanischen Spannungen 
im Proteingerüst ; diese werden jedoch immer mehr wieder ausgeglichen, 
je länger der Zustand der perfekten Plasmolyse andauert, so daß nach 
längerer Vorbehandlung auch dieser Faktor als resistenzbeeinflussend 
unwirksam und schließlich die reine wasserentziehende Wirkung der 
hypertonischen Lösungen sichtbar wird. 

4. Deplasmolyse. Die Deplasmolyseversuche stellen gewissermaßen 
die Umkehrung der im vorhergehenden Abschnitt mitgeteilten Versuche 
dar. Nach einstündiger Behandlung der Schnitte mit Lösungen gleicher 
Rohrzuckerkonzentration wurden diese durch reines Leitungswasser 
ersetzt. Dabei zeigte es sich, daß nur die Zellen, die in hypertonischen 
Lösungen verweilt hatten und also Plasmolyse aufwiesen, in ihrer 
Hitzeresistenz beeinflußt wurden, und zwar im Sinne einer außer- 
ordentlich starken Herabsetzung der mittleren Tötungszeit (von 22 
auf 1 Min.). Der Ersatz hypotonischer Lösungen durch Wasser war 
ebenso wirkungslos wie die hypotonische Lösung selbst — zweifellos 
aus den gleichen Ursachen: Eine Wasseraufnahme kann nicht statt- 
finden, weil kein Wasserentzug vorausgegangen ist. Die Deplasmolyse 
dagegen stört durch die plötzlich auftretende Überschwemmung mit 
Wasser die Hydratations- und Strukturgleichgewichte in erheblichem 
Ausmaße, und zwar um so stärker, je höher der osmotische Wert und 
damit die wasserentziehende Kraft der Lösung war, die nachfolgend 
durch Wasser ersetzt wurde. Es tritt sehr schnell eine große Menge 
abundanten Wassers auf; dieses schießt wahllos zwischen die Einzel- 
moleküle des Proteingerüstes ein, ohne daß es gebunden oder wenigstens _ 

















Untersuchungen über Hitzetod und Hitzeresistenz pflanzlicher Protoplaste. 335 


in einer Weise verteilt werden kann, die die Molekülform nicht beein- 
trächtigt. In dieser Hinsicht gleicht die schnelle Deplasmolyse dem 
schnellen Wiederauftauen gefrorener Protoplaste. 


In gleicher Richtung wirkt jetzt auch die schnelle mechanische 
Wiederauflockerung und Umformung des gesamten Plasmaschlauches 
(Vergrößerung der Oberfläche bei gleichzeitiger Dickenabnahme). Aus 
dem Zusammenwirken beider Faktoren resultiert eine Beeinträchtigung 
sowohl der Gestalt der Einzelmoleküle wie der intermolekularen Bin- 
dungen; es findet seinen sichtbaren Ausdruck in der erheblichen 
Herabsetzung der Hitzeresistenz. Diese ist so stark, daß gesicherte 
Unterschiede infolge verschieden langer Vorbehandlung, wie sie bei 
den Plasmolyseversuchen gemessen werden konnten, nicht mehr fest- 
zustellen sind. 


Im ganzen kann also auch das Deplasmolyseverhalten zwanglos 
als Alterierung der Plasmafeinstruktur gedeutet werden. 


c) Versuche mit Gentiana cruciata. 


Von den Parallelversuchen an Gentiana cruciata konnte nur ein kleiner Teil 
durchgeführt werden, weil infolge der großen Hitze des Sommers 1947 die Ent- 
wicklung der Pflanzen sehr schnell ablief. Bereits nach Abschluß der ersten 
Ionenversuche waren sämtliche Pflanzen abgeblüht, so daß kein Material 
mehr zur Verfügung stand, das hinsichtlich seiner Hitzeresistenz vergleichbar 
gewesen wäre. 

Die Resultate der Versuche mit einwertigen Kationen und ein- und 
zweiwertigen Anionen stimmen völlig überein mit den an Rhoeo 
erhaltenen (S. 305). Die Ionenreihen sind die gleichen; sie zeigen auch 
hier an, daß die Beeinflussung der Hitzeresistenz durch Adsorption 
der Ionen unter Ladungserhaltung geschieht, und bestätigen unsere 
Arbeitshypothese. Als absolute Werte betrachtet, liegen die mittleren 
Tötungszeiten allgemein niedriger (z. B. KCl bei 60° = 7 Min. gegen 
26 Min. bei Rhoeo), so daß dem Gentiana-Plasma eine geringere Hitze- 
resistenz zugesprochen werden muß. Die Abstände der Ionen innerhalb 
der Reihen, die ‚Ionenspreizung‘‘ (OstwaLp 1939), sind nahezu die 
gleichen. Auf die sich hieraus ergebenden Folgerungen hinsichtlich 
der Ladungsdichte usw. soll hier nicht eingegangen werden; sie sind 
in einem anderen Zusammenhang bedeutungsvoll. Für unser Problem 
kann die vollständige Übereinstimmung der an Rhoeo und Gentiana 
erhaltenen Ergebnisse als überzeugender Hinweis gewertet werden, 
daß den zunächst nur für Rhoeo abgeleiteten Erkenntnissen allge- 
meinere Gültigkeit zukommt, um so mehr, als die beiden Pflanzen 
im Sinne der ‚vergleichenden Protoplasmatik‘‘ als extreme Gegen- 
sätze anzusehen sind (HOFLER 1942); 
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d) Übersicht. 


Überblicken wir unsere experimentellen Befunde, so sehen wir, 
daß sie in der Tat im Sinne unserer Arbeitshypothese gedeutet 
werden und zu deren Bestätigung beitragen können: die Hitze- 
resistenz wird wesentlich mitbestimmt durch die Festigkeit der 
intra- und intermolekularen Bindungen, welche die Einzelmoleküle 
des kolloiden plasmatischen Systems in ihrer charakteristischen Ge- 
stalt festhalten. Der Hitzetod kann eintreten, wenn die resistenz- 
beeinflussenden Faktoren so stark einwirken, daß diese Bindungen 
gelöst werden: die Folge ist Deformierung der Einzelmoleküle, Auf- 
hebung des Systems der molekularen Verknüpfung, Zerstörung der 
spezifisch lebendigen Struktur und endlich Denaturierung und Koagu- 
lation. Die von uns untersuchten Faktoren greifen diese intermole- 
kularen Bindungen jedoch nicht unmittelbar an, etwa durch direktes 
Lösen oder Sprengen. Ihr Angriffsort ist vielmehr das Einzelmolekül 
selbst. Dessen Gestalt wird bestimmt durch die Verteilung des gebun- 
denen Wassers über die Moleküloberfläche (die wiederum die Folge 
von Ladungsverteilung, Ladungsgröße usw. ist). Wird diese Verteilung 
gestört, so treten Ungleichgewichte auf, die zu mechanischen Span- 
nungen im Molekül führen. Erst diese Spannungen bedrohen dann die 
Festigkeit der intermolekularen Bindungen und damit der Struktur. 

Die Hitzeresistenz des Plasmas besteht demnach eigentlich in seiner 
Befähigung, Störungen im Ladungsaufbau wie im Hydratationsmuster, 
d. h. die Dislozierung von Wasser, unmöglich zu machen, zu erschweren 
oder doch unter Kontrolle zu halten. Diesem Bestreben entzieht sich 
aber das nichtgebundene Wasser. Je weniger davon vorhanden ist, 
desto geringer ist die Möglichkeit zur Dislozierung, daher die Resi- 
stenzsteigerung durch schwach wasserentziehende Mittel. Aber auch 
durch verstärktes Wasserbindungsvermögen kann die Menge des 
abundanten Wassers gering gehalten werden. Treten durch äußere 
Faktoren größere Mengen abundanten Wassers auf, so ist es Aufgabe 
des Plasmas, dieses zu kontrollieren bzw. so zu binden, daß die Struktur 
nicht verändert wird. Diese Aufgabe wird erleichtert: a) durch starke 
Aufladung, dadurch große Stabilität der Hydrathüllen; b) durch 
gleichmäßige Ladungsverteilung, wenn nämlich alle Stellen der Mole- 
küloberfläche gleichmäßig hydratisiert sind und mithin keine Möglich- 
keit gegeben ist, daß sich Wassermoleküle eindrängen können. 

Faktoren, die die Ladung eines Fadenmoleküls erhöhen, wirken 
demgemäß nur dann resistenzsteigernd, wenn das ursprüngliche Schema 
der Ladungsverteilung nicht oder nur geringfügig geändert wird. Wird 
dagegen die Aufladungerreicht durch das Auftreten neuer Hydratations- 
zentren (Adsorption unter Ladungserhaltung!), so wird die Ladungs- 
und Hydratwasserverteilung gestört und die Hitzeresistenz herabgesetzt. 
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3. Abschluß. 

Unsere Befunde über das Bestehen einer Verbindung zwischen 
Schädigung bei normaler Temperatur und Hitzeresistenz wie auch 
unsere theoretische Ableitung könnten Veranlassung geben, die Hitze- 
resistenz nur als einen Spezialfall der allgemeinen plasmatischen Resi- 
stenz aufzufassen und einen Großteil der Resistenzphänomene auf das 
Bestehen bzw. die Beständigkeit der plasmatischen. Struktur zurück- 
zuführen. 

In der Tat lassen sich für solche weiteren Zusammenhänge Anhaltspunkte 
finden. So hat BüNNING (1947, S.181) festgestellt, daß bei einigen tropischen 
Algen hohe Widerstandsfähigkeit gegen Hitze mit hoher Widerstandsfähigkeit 
gegen schädliche Gase (SO,) zusammenfällt, und daraus auf einen tieferen Zu- 
sammenhang geschlossen. Desgleichen lassen sich einige Erscheinungen beim 
Kältetod als Strukturzerstörung durch Moleküldeformierung deuten (und sind 
gelegentlich auch so gedeutet worden), wie z. B. die bei der Eiskristallbildung 
auftretenden scherenden Drucke (RAMSDEN 1938), im Gegensatz zu den lebend 
ertragbaren Unterkühlungen und Verglasungen (Luyer 1937, Goetz und GoETZ 
1938, Kirke 1941). Auch die Ähnlichkeit des Todes beim schnellen Wieder- 
auftauen gefrorener Protoplaste (ILsın 1933, KessLer 1935, KessLer und Rux- 
LAND 1937) mit dem „Deplasmolysetod‘“ sei erwähnt. 

Gleicherweise könnte die Alkoholwirkung (,Alkoholisation“ als Ersetzung 
von Hydratwasser durch Alkohol, HALLER und Vassy 1938) als Dislozierung von 
Wasser und Deformierung der Proteinmoleküle angesprochen werden. 

Trotz dieser vereinzelten Daten halten wir uns nicht für berechtigt, 
unsere Deutung auch auf die Bereiche der Kälte-, Dürre- und Gift- 
resistenz auszudehnen. Hier dürfte die Formstabilität der Einzelmole- 
küle, wenn überhaupt, eine wesentlich geringere Rolle bei den Ab- 
sterbeerscheinungen spielen, weil sich hier die Regulationsfähigkeit 
des Protoplasmas nachhaltiger entfalten kann. 

Dagegen möge ausdrücklich darauf hingewiesen werden, daß die 
hier beschriebene und benutzte Methode auch für die Erforschung 
anderer Gebiete nutzbar gemacht werden kann. Diese Methode 
liefert ja einen Test nicht allein auf Hitzeresistenz, sondern auch auf 
Störungen im plasmatischen Gefüge, soweit sie sich in einer Veränderung 
der Hitzeresistenz auswirken. Als solcher ist der Test ein sehr feiner 
Indikator für alle, auch sehr geringfügigen Änderungen in der mole- 
kularen Ordnung des Proteingerüstes, gleich welche Ursache sie auch 
immer haben mögen. So lassen sich mit ihrer Hilfe z. B. bestimmte 
Veränderungen erfassen, die im Plasma als Folge der Permeation 
beliebiger Stoffe auftreten. Bereits eingeleitete Versuche haben recht 
eindeutige Ergebnisse geliefert. Aber auch anderweitig bedingte 
Störungen bzw. Spannungen im Plasma dürften meßbar sein. Hierbei 
denken wir etwa an polyploide Zellen, Plasmonverschiedenheiten, 
heterotische Effekte usw. Ob dagegen der Kern mit der strengeren 
Ordnung seiner Bestandteile ein geeignetes Objekt ist, soll dahingestellt 


bleiben. 
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Zusammenfassung. 

Handschnitte der Blattepidermis von Rhoeo discolor und der 
Stengelepidermis von Gentiana crucicta werden auf die Hitzeresistenz 
ihrer Zellen untersucht. Als Maß der Hitzeresistenz gilt die Zeit, die 
vom Einbringen der Schnitte in hohe Temperaturen (53—60° C) bis 
zur Entfärbung der anthocyanhaltigen Vakuolen in 50% der Zellen 
verstreicht. Die mikroskopische Kontrolle auf Entfärbung erfolgte 
bei Versuchstemperatur, d. h. ohne Medium- und Temperaturwechsel. 

Es wurde untersucht, inwieweit die Hitzeresistenz der Protoplaste 
durch verschiedene Faktoren beeinflußt werden kann, und aus den 
Ergebnissen auf die Ursachen der Hitzeresistenz und die Mechanismen 
der Hitzetötung geschlossen. 

1. In den Versuchsserien der 1. Gruppe wurde die Hitzeresistenz 
direkt verändert, d.h. die Faktoren wirkten bei Versuchstemperatur ein. 

a) Einwertige Kationen gleicher Konzentration (molar, und zwar 
Li, Na, K, Rb, Cs) setzen die Hitzeresistenz nach der lyotropen Reihe 
herab, Anionen (SCN’, NO;, Br’, Cl’, C,04’, SO;{’) nach der Adsorp- 
tionsreihe, während die mehrwertigen Kationen (Mg, Ca’, Ba’, 
Al) zweierlei Wirkungen ausüben. 

b) Die Veränderung der Hitzeresistenz erfolgt proportional der 
Salzkonzentration (7 Stufen) im Sinne einer Exponentialfunktion. 
Dabei wirkt KCl in allen Konzentrationen resistenzvermindernd, 
MgSO, dagegen steigernd. 

c) In Gemischen verschiedener Salzlösungen konnten keine anta- 
gonistischen Effekte nachgewiesen werden: In den (10) Kombinationen 
KCl + CaCl, tritt reine Additivität auf, bei LiCl + MgSO, jedoch nur 
der reine MgSO,-Effekt (b), d.h. die LiCl-Wirkung wird völlig unter- 
driickt. 

2. Die 2. Gruppe umfaBt Versuche, in denen die Schnitte bei 
Zimmertemperatur verschiedenen Eingriffen ausgesetzt waren; erst 
anschließend wurde die Hitzeresistenz getestet. ,,Schädigungen‘ bei 
normaler Temperatur verringern zugleich die Hitzeresistenz. 

d) Wässerung der Schnitte bewirkt eine Herabsetzung der Hitze- 
resistenz. Sie erfolgt in destilliertem Wasser schneller als in Leitungs- 
wasser, doch ist der Endwert in beiden Medien der gleiche. 

e) Vorbehandlung der Schnitte mit Einsalzlösungen hat den gleichen 
Effekt wie die Einwirkung der betreffenden Salze bei hoher Tempe- 
ratur. KCl (in hypo- und hypertonischer Lösung) setzt die Resistenz 
herab, proportional der Konzentration und der Dauer der Vorbehand- 
lung. MgSO, dagegen erhöht sie, und zwar zunächst gleichfalls pro- 
portional der Konzentration und der Vorbehandlungsdauer; nach 
längerer Vorbehandlung wird die Erhöhung der Hitzeresistenz in 
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hypertonischer Lösung durch die herabsetzende Plasmolyse-Einwirkung 
(f) allmählich wieder kompensiert. 

f) Zur Feststellung der Plasmolysewirkung wurden die Schnitte mit 
Rohrzuckerlösungen in 7 verschiedenen Konzentrationen bei normaler 
Temperatur vorbehandelt. Hypotonische Lösungen verändern die 
Resistenz nicht; geringe Hypertonie steigert sie, starke setzt sie wieder 
etwas herab. 

g) Deplasmolysewirkung: Ersetzt man die Rohrzuckerlösungen (f) 
hypotonischer Konzentration (Zimmertemperatur) durch Leitungs- 
wasser von 60° C, so wird die Hitzeresistenz nicht beeinflußt. Bei den 
hypertonischen Lösungen tritt der Zelltod fast augenblicklich ein. 
Schnelle Deplasmolyse ist dasjenige Mittel, das die Hitzeresistenz am 
stärksten herabsetzt. Unterschiede im Hypertoniegrad lassen sich dabei 
nicht mehr feststellen. 

Die Ergebnisse der 2. Versuchsgruppe (d—g) zeigen, daß die Zell- 
schädigungen bei normaler Temperatur als Veränderung der Hitze- 
resistenz gemessen werden können. 

Im allgemeinen Teil werden die experimentellen Befunde bespro- 
chen an Hand der neueren Einsichten, die in die Eigenschaften der 
Eiweißkörper, in die Gestalt (,,folding“‘) ihrer Einzelmoleküle und 
deren strukturelle Verknüpfung gewonnen werden konnten (Mirsky 
und PAULING 1936—1943). Sie werden auf die Proteinsysteme des 
lebenden Plasmas angewendet und bilden die Grundlage einer Arbeits- 
kypothese, derzufolge die Resistenz bestimmt wird durch die Beständig- 
keit der Molekülform, während jede Moleküldeformierung zu Struktur- 
zerstörung und schließlich zum Zelltod führen kann. Die Befunde 
sind zwanglos in diesem Sinne zu deuten. 
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ÜBER DAS WUCHSSTOFF-HEMMSTOFFSYSTEM DER HAFER- 
KOLEOPTILE UND DER KARTOFFELKNOLLE. 


Von 
HILDEGARD FUNKE und Hans SÖöDInG. 
Mit 8 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 23. März 1948.) 


Einleitung. 


Durch die Untersuchungen von Pout (1936), Sxkooc (1937) und 
Voss (1939) ist man auf die Anwesenheit eines ,,inaktiven Wuchsstoffs‘ 
in der Gramineenkoleoptile aufmerksam geworden, der in der Koleoptile 
emporsteigt und in der Spitze „aktiviert“, d. i. in Auxin umgewandelt 
wird. Weiterhin ist man in den letzten Jahren auf wachstumshemmende 
Stoffe bei den verschiedensten Pflanzenarten gestoßen, darunter auch 
bei Gramineen (Goopwın 1939; LarsEN 1939; Voss 1939). 

Ein Bild vom Wuchsstoffhaushalt des keimenden Maiskorns entwerfen Voss 
sowie Funke (1943). Nach Voss enthält das Endosperm des Keimlings aktiven 
Wuchsstoff (Auxin), der in das Skutellum eindringt und hier in eine „inaktive“ 
gegen Oxydation mit Wasserstoffsuperoxyd beständige Form überführt wird. Dieser 
„inaktive Wuchsstoff‘‘ wandert alsdann in der Koleoptile aufwärts bis zur Spitze 
und wird dort wieder in normales, gegen H,O, empfindliches Auxin umgewandelt. 
Dieses wird in der Koleoptile abwärts geleitet und regt sie zum Wachstum an. Dem 
Auxin entgegen wirkt aber ein ,, Wuchsstoffantagonist‘‘, ein Hemmstoff, der gleich- 
falls aus Endosperm und Skutellum in den Keimling vordringt. Nach Funke findet 
die Inaktivierung des Wuchsstoffes wahrscheinlich nicht nur im Skutellum, sondern 
auch im Endosperm statt, die Aktivierung nicht ausschließlich in der Spitze, sondern 
auch in den tiefer gelegenen Zonen der Koleoptile, wenn auch in beschränktem Um- 
fang. Vor allem aber ist nach ihren Untersuchungen der Hemmstoff vermutlich 
mit dem „inaktiven Wuchsstoff‘ identisch: beide Stoffe sind unempfindlich gegen 
Wasserstoffsuperoxyd, sie kommen gemeinsam in denselben Pflanzenorganen vor 
und waren nicht voneinander zu trennen. 

Aufgabe der vorliegenden Untersuchung war es, diese Arbeiten 
noch weiter auszubauen und vor allem die Frage der Identität von 
inaktivem Wuchsstoff und Hemmstoff näher zu prüfen. Die Hafer- 
koleoptile ist bekanntlich von Anfang an das Standardobjekt der 
Wuchsstofforschung gewesen und bis heute geblieben. Dementspre- 
chend haben wir sie auch diesen Untersuchungen zugrunde gelegt. 
Es erschien uns jedoch zu einseitig, unis bei unseren Untersuchungen 
auf sie zu beschränken. Wir hofften, für die höheren Pflanzen allgemein 
gültige Ergebnisse zu erhalten, und hielten es daher für erwünscht, 
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auch den Wuchsstoffhaushalt eines Pflanzenorgans zu prüfen, das mit 
der Haferkoleoptile weder in morphologischer noch in systematischer 
Beziehung irgend etwas gemein hätte, und wählten als solches die 
Kartoffelknolle. Diese Wahl wurde uns übrigens auch durch äußere 
Gründe nahegelegt. 

Die Versuche wurden bis zum Frühjahr 1942 am Botanischen 
Institut der Technischen Hochschule Dresden, seitdem am Botanischen 
Institut der Universität Münster (Westfalen) durchgeführt. Anfang 
Mai 1944 wurde die Arbeit abgeschlossen und von den ,,Jahrbiichern 
für wissenschaftliche Botanik’ zum Druck angenommen, wo sie je- 
doch nicht mehr erschienen ist. Ein kurzer Auszug ist inzwischen in 
„Forschungen und Fortschritte‘ (1947) veröffentlicht. In der vor- 
liegenden Arbeit sind gegenüber der ursprünglichen Fassung nur 
einige kleine Zusätze und Änderungen angebracht. 


Abschnitt I. 
Versuche mit: der Haferkoleoptile. 


I. Abfangversuche mit dem in der Haferkoleoptile aufsteigenden Wirk- 
stoffstrom. 

1. Abfangversuche unter Verwendung von Agarwürfeln. Über derartige 
Versuche berichten bereits SKooG (1937) und Funke (1943), die beide 
mit etwas verschiedener Methodik den in der Koleoptile aufsteigenden 
„inaktiven Wuchsstoff‘‘ nachweisen konnten. FUNKE belegte Koleo- 
ptilenstümpfe, die dicht unterhalb der Spitze dekapitiert worden waren, 
nach Entfernung des Primärblatts mit je einem Agarwürfel, ließ die 
Würfel 2 Stunden darauf sitzen und prüfte sie dann mit dem Tages- 
lichthafertest und dem Koleoptilentest (FUNKE 1939). Dasselbe ge- 
schah auch mit dicht oberhalb des Korns dekapitierten Mesokotylen 
(in der Arbeit steht irrtümlich Koleoptilstümpfen). Während im Hafer- 
test, der nur auf aktiven Wuchsstoff anspricht, kein oder so gut wie 
kein Wuchsstoff nachweisbar war (es ergaben sich Krümmungen von 
0,1 bis 1,0°), traten im Koleoptilentest, der auch den inaktiven Wuchs- 
stoff anzeigt, deutliche Krümmungen auf. Im Mittel von je 6 Ver- 
suchen betrugen diese für den ‚„Spitzenwuchsstoff ‘ 4,8° und für den 
„Basiswuchsstoff“ aus den Mesokotylstümpfen 10,1°. Aus diesen 
Versuchen in Verbindung mit Beobachtungen der Literatur schloß 
Funke, daß ein Teil des aufsteigenden inaktiven Wuchsstoffs bereits 
in den unteren und mittleren Zonen der Koleoptile aktiviert und dort 
zum Wachstum verbraucht werde. Dieses Ergebnis prüften wir mittels 
des ,,Zylindertestes‘ nach. . 


Die zu untersuchenden Agarwürfel — wir verwandten solche von 2,5 x 2,5 x 
etwa 1,3 mm Größe — werden dabei mit Gelatine auf isolierte, etwa 1 cm lange, 
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aus Haferkeimlingen herausgeschnittene Koleoptilzylinder geklebt, an denen eine 
ungefähr 5 mm lange Zone markiert wird. Das in einer feuchten Kammer im Dunkeln 
erfolgende Wachstum der Zylinder wird mit Hilfe eines Horizontalmikroskops ge- 
messen und hieraus auf den Wuchsstoffgehalt der Agarwürfel geschlossen (FUNKE 
1943). Die Koleoptilzylinder müssen dabei in normaler Lage aufrecht stehen; ab- 
weichend von der früher verwandten Methodik steckten wir sie dazu über feine 
Glasnadeln, die senkrecht in ein Paraffinblöckchen gespießt waren. Jedes derartige 
Blöckchen trug 10 Nadeln und entsprechend 10 Koleoptilzylinder in einer Reihe. 
Streifen von nassem Filtrierpapier, die vor und hinter diese Reihe gelegt wurden und 
die Koleoptilzylinder berührten, sorgten für die notwendige Feuchtigkeit. Als 
Markierungsflüssigkeit bewährte sich eine Aufschwemmung von feinzerteilter Kohle 
in Paraffinöl. Die Zuwachswerte der markierten Zonen sind hier und im folgenden 
in Teilstrichen angegeben, wobei ein Teilstrich 0,057 mm entspricht. Die gebrachten 
Kurven und Angaben über Einzelversuche beziehen sich stets auf Mittel aus je 10, 
gelegentlich auch 20 Testzylindern. Es sei noch bemerkt, daß die Empfindlichkeit 
des Zylindertestes Schwankungen unterworfen ist. Auch fiel gelegentlich in einer 
ganzen Serie von Versuchen der eine oder andere Einzelversuch aus der Reihe, was 
vermutlich nicht nur oder weniger an dem Test als an unvermeidlichen Unregel- 
mäßigkeiten bei den zu prüfenden Präparaten lag, die, wie der weitere Verlauf der 
Arbeit zeigte, vielfach mehrere, gegeneinander wirkende. Stoffe enthielten. Wir 
wiederholten daher die Versuche so oft, bis wir ein Bild von ihrem durchschnittlichen 
Verlauf gewinnen konnten, und bewerten daher grundsätzlich nur das Durchschnitts- 
bild, nie einen Einzelversuch. 

Mit Hilfe dieses Testes untersuchten wir nun den im Haferkeimling 
aufsteigenden Wirkstoffstrom und prüften dazu Agarwürfel, die 1 bis 
11/, Stunden lang auf der Schnittfläche kurz unterhalb der Spitze 
dekapitierter Koleoptilen oder dicht über dem Korn abgeschnittener 
Mesokotyle gelegen hatten. Es wurden von Oktober bis Dezember 
1942 5 Versuche und im Dezember 1943 2 Versuche je mit frisch 
geschnittenen und mit 20 Stunden vorher isolierten Koleoptilzylindern 
ausgeführt, die übereinstimmende Ergebnisse lieferten und von denen 
ein typisch verlaufener Versuch wiedergegeben sei (Abb. 1). 

In allen Fällen ergab sich ein Wachstumsanstieg der mit ,,Hafer- 
agar‘‘ belegten Koleoptilzylinder im Vergleich mit den mit reinem 
Agar versehenen Kontrollen; mit Hilfe des Agars ist aus den Hafer- 
keimlingen also ein aufsteigender Wuchsstoff abgefangen worden. 
Die Förderung durch den ,,Basiswuchsstoff war im Endergebnis bei 
Verwendung 20 Stunden vorher geschnittener Koleoptilen in allen 
7 Versuchen, bei frisch geschnittenen Zylindern in 6 von 7 Versuchen 
deutlich und in einem Versuch geringfügig. Sie war fast stets höher, 
zum Teil erheblich höher als die Wirkung des ,,Spitzenwuchsstoffes: ; 
nur in einem Versuch mit frischen Zylindern war die Förderung durch 
beide Wuchsstoffpräparate gleich. Im ganzen würde man aus diesen 
Versuchen auf mindestens die doppelte Wirksamkeit oder Menge des 
Basiswuchsstoffs schließen, in Übereinstimmung mit den vorher an- 
geführten Wuchsstoffbestimmungen von Funke mit Hilfe des Koleop- 
tilentestes. Bei Verwendung am Vortag geschnittener Koleoptilen 
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ergab der Wuchsstoffagar meist sofort eine Wachstumsförderung, 
oder das Wachstum war anfänglich doch wenigstens gleich dem der 
Kontrolle; nur einmal wurde eine vorübergehende Hemmung durch 
Basiswuchsstoff im Anfang des Versuchs beobachtet. Bei frisch iso- 
lierten Zylindern sank dagegen im Anfang des Versuchs fast allgemein 
mindestens die Kurve für den Basiswuchsstoff mehr oder minder unter 
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Abb. 1. Versuch vom 7. 10. 42. Wirkung des mittels Agar abgefangenen ,,inaktiven 

Wuchsstoffes‘‘ auf das Wachstum von Testzylindern. Auf der Abszisse ist die Zeit 

in Stunden, auf der Ordinate der Zuwachs der Zylinder in Teilstrichen (1 Teil- 

strich = 0,057 mm) angegeben. Links das Wachstum am Vortage geschnittener, 

rechts dasjenige frisch geschnittener Zylinder. K Kontrolle, S Wuchsstoff aus der Spitze, 
B Wuchsstoff aus der Basis der Keimlinge abgefangen. 


die Kontrolle (wiederum mit einer Ausnahme), während sie im weiteren 
Verlauf des Versuchs wieder anstieg und nach etwa 5—9 Stunden 
die der Kontrolle und des Spitzenwuchsstoffs überholte. Die Kurve 
für den Spitzenwuchsstoff deckte sich dagegen in den ersten Stunden 
des Versuchs ungefähr mit der Kontrollkurve; nach mehreren Stunden 
erfolgte alsdann der Aufstieg zum Endwert. Aus diesem Kurven- 
verlauf müssen wir schließen, daß der aus den Haferkeimlingen auf- 
gefangene Wuchsstoff ganz oder doch größtenteils in der inaktiven 
Form vorliegt, auf die der frisch geschnittene Testzylinder erst nach 
Bildung einer ‚physiologischen Spitze‘, also nach einigen Stunden, 
ansprechen kann, während der am Vortag geschnittene, der inzwischen 
diese physiologische Spitze längst gebildet hat, mit einer unmittelbaren 
Wachstumsförderung antwortet. Weiter geht aus der anfänglichen 
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Wachstumshemmung frisch geschnittener Zylinder durch den ,,Basis- 
wuchsstoff‘ die gleichzeitige Anwesenheit eines Hemmstoffs (oder 
doch wenigstens einer hemmenden Wirkung) hervor. Daß am Vortag 
geschnittene Testzylinder auf diesen Hemmstoff meist gar nicht an- 
sprechen, deckt sich mit den früher am Hemmstoff von Maiskörnern 
gemachten Erfahrungen (Funke 1943). Nimmt man an, daß dieser 
Hemmstoff mit inaktivem Wuchsstoff identisch ist, so ist die ,,Un- 
empfindlichkeit‘‘ der alten Zylinder leicht verständlich; sie aktivieren 
nämlich diesen Stoff gleich nach seinem Eindringen zu Auxin. Weiter 
erklärt diese Annahme, warum bei den frisch geschnittenen Zylindern 
die Hemmungswirkung des Basisagars nach Ablauf einiger Stunden 
(Wiederbildung einer ‚physiologischen Spitze“ durch die Testzylinder) 
verschwindet und in eine Wuchsstoffwirkung umschlägt. 

Kleinere Abweichungen von dem nach diesen Überlegungen zu 
erwartenden Kurvenverlauf in einzelnen Fällen können einmal auf 
der im Zylindertest ziemlich großen Streuung der Zuwachswerte der 
einzelnen Testzylinder beruhen. Weiter ist bei einer Abfangdauer 
von 1!/, Stunden auch eine gelegentliche ,, Verunreinigung‘ der Agar- 
würfel mit aktivem Auxin infolge beginnender Spitzenwiederbildung 
unter der Schnittfläche des Koleoptilenstumpfs vielleicht nicht aus- 
geschlossen. 

Als vermutliche Deutung unserer Versuche ergibt sich daher die 
Annahme, daß der in der Koleoptile aufsteigende inaktive Wuchsstoff 
zugleich Hemmstoffcharakter besitzt. Da man im Mesokotyl mehr 
als unter der Koleoptilenspitze abfängt, wird er wahrscheinlich nicht 
nur in der Spitze, sondern teilweise bereits auf dem Wege dahin akti- 
viert. 

2. Abfangversuche unter Verwendung von Filtrierpapier. Wie aus den 
Arbeiten von Voss und Funke hervorgeht, ist der inaktive Wuchsstoff 
aus Skutellum und Endosperm des Maiskorns beständig gegen Oxy- 
dation mit Wasserstoffsuperoxyd. Es sollte nun geprüft werden, ob 
der in der Koleoptile aufsteigende Stoff ebenfalls gegenüber H,O, fest 
ist. Folgende Methodik wurde hierzu angewandt: 

Der Wirkstoff wurde aus der Basis der Koleoptile abgefangen; die Abfangdauer 
wechselte in den einzelnen Versuchen von!/, bis zu 13/ Stunden. An Stelle des sonst 
verwendeten Agars wurden zum Abfangen angefeuchtete viereckige Stückchen von 
Filtrierpapier benutzt, die eine Seitenlänge von 4 mm hatten und viermal überein- 
ander auf die Schnittflächen der Pflanzen gelegt wurden. Darauf wurden die Papier- 
stückchen dreimal mit etwasLeitungswasser jeweils 10Min. ausgewaschen, dasWasser 
filtriert und auf dem Wasserbade eingedampft. Der Rückstand wurde mit 0,6 cm? 
Wasser aufgenommen; einige Tropfen wurden abpipettiert und auf eine bestimmte 
Zahl von Agarwürfeln gegeben, die am folgenden Tag im Zylindertest geprüft wurden. 
Um Zersetzungen zu vermeiden, wurde noch ein Tropfen Alkohol zugegeben; dann 
wurden die Würfel bis zum Versuch in einen unten mit Wasser gefüllten Exsikkator 
gebracht, um den Alkohol wieder zu entfernen. 
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Der Rest der Wirkstofflösung wurde mit einem Tropfen Perhydrol (30% H,O,) 
versetzt und nach 10 Min. auf dem Wasserbad eingedampft, der Rückstand mit 
Wasser zum alten Volumen aufgefüllt und in derselben Weise auf Agarwürfel ge- 
träufelt. . $ 

Bei den Kontrollwürfeln schlieBlich wurde die gleiche Menge trockenes Filtrier- 
papier ausgewaschen und überall die gleiche Behandlung vorgenommen, jedoch ohne 
Wasserstoffsuperoxyd. In einigen Versuchen im Anfang wurde auch lediglich reiner 
Agar zur Kontrolle benutzt. 

Die ,,Stärke‘* der Präparate wurde so dosiert, daß in einigen Versuchen der aus 
zwei Keimlingen aufgefangene Wirkstoff in einem Agarwürfel konzentriert wurde, 
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Abb. 2. Versuch vom 8. 7.43. Wirkung des mittels Filtrierpapier abgefangenen, in 

der Koleoptile aufsteigenden Wirkstoffes auf das Wachstum von Testzylindern. Abfang- 

‚dauer!/, Stunde. Jeder Testzylinder erhielt die aus 2 Keimlingen abgefangene Wirkstoff- 
menge. K Kontrolle. + und — H,O, mit und ohne Behandlung mit H,0O,. 


während in anderen Versuchen dieselbe Wirkstoffmenge auf 2 oder 3 Würfel ver- 
teilt wurde. Noch stärkere Verdünnungen schienen wirkungslos zu sein. Derartige 
Agarpräparate wurden im Laufe des Februar bis November 1943 in 11 Versuchen 
mittels des Zylintertestes geprüft. 

Entgegen der Erwartung (Abb. 2) sprachen am Vortag geschnittene 
Testzylinder auf solche Präparate (ohne H,O,-Behandlung) meist nicht 
mit einer unmittelbaren Wachstumsförderung (nur in 3—5 von ins- 
gesamt 11 Versuchen), sondern öfter mit einer deutlichen anfänglichen 
Hemmung an (in 5—6 Versuchen). Diese Hemmung konnte im weiteren 
Verlauf der Versuche zurückgehen oder auch erhalten bleiben. Mit 
H,0, behandelte Präparate riefen sogar 8—9mal sofort eine Hemmung 
hervor, denen nur 1 Versuch mit einer Förderung und 1 weiterer mit 
„neutralem Verhalten‘ gegenüberstanden. Ganz ähnlich verhielten 
sich auch frisch geschnittene Testzylinder: Präparate ohne H,0,-Behand- 
lung erzielten nur 3 sofort einsetzende und später meist wieder zurück- 
gehende Förderungen, dagegen 6 sofort oder nach 2—3 Stunden 
eintretende Hemmungen, die im späteren Verlauf noch weiter zu- 
oder auch abnehmen konnten. Präparate mit H,0,-Behandlung 
riefen 9 deutliche und 1 schwächere Hemmung sowie einmal eine 
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geringfügige Förderung hervor. Teils verstärkten sich später die Hem- 
mungen, teils schwächten sie sich ab. Da die anfänglichen Förde- 
rungen vor allem bei Präparaten ohne H,O,-Behandlung und dort 
wiederum besonders bei einer Abfangdauer von 1?/, Stunden eintraten, 
wo bereits mit Auxinwiederbildung unter der Schnittfläche der Kole- 
optile zu rechnen ist, kommen sie vermutlich durch eine ,, Verunreini- 
gung‘ der Präparate mit Auxin zustande. Der mittels Filtrierpapier 
aus den Koleoptilenstümpfen abgefangene aufsteigende Wirkstoff ruft 
demnach bei jungen und alten Zylindern eine sofort einsetzende 
Wachstumshemmung hervor, die auch später meist nicht in eine Förde- 
rung umschlägt; er ist beständig gegenüber Wasserstoffsuperoxyd. 

Bei Verwendung von Filtrierpapier erhält man also aus den Hafer- 
koleoptilen offenbar einen anderen Wirkstoff (oder ein anderes Stoff- 
gemisch) als bei Verwendung von Agarwürfeln. Man könnte annehmen, 
daß der in der Koleoptile aufsteigende Wirkstoffstrom aus zwei ver- 
schiedenen ‚Stoffen, ,,inaktivem Wuchsstoff‘ und Hemmstoff, bestehe, 
die man in Agar beide erhalte, während man in Filtrierpapier aus un- 
bekannten Gründen nur den Hemmstoff auffangen könne. Oder man 
nimmt an, daß ,,inaktiver Wuchsstoff” und Hemmstoff identisch 
sind, durch das Auffangen mit Filtrierpapier aber irgendwelche chemi- 
sche Veränderungen mit diesem Stoff vor sich gehen, die zwar die 
wachstumshemmende Wirkung nicht aufheben, aber eine Umwandlung 
in Auxin unmöglich machen. Schließlich ist es auch nicht ausgeschlos- 
sen, daß man mittels Filtrierpapier einen weiteren, bisher noch gar 
nicht erfaßten Hemmstoff der Koleoptile auffängt, der die Wirkung 
der anderen Stoffe mehr oder minder verdeckt. Auf jeden Fall geht 
aber aus den Versuchen hervor, daß in der Koleoptile ein wachstums- 
hemmender Stoff vorhanden ist, der gegen Wasserstoffsuperoxyd 
beständig ist. 


II. Versuche mit Wirkstoffpräparaten von zerriebenen Haferkoleoptilen. 

1. Prüfung solcher Präparate im Koleoptilentest. Wenn in der Hafer- 
koleoptile wirklich ein inaktiver, gegen Oxydation widerstandsfähiger 
Wuchsstoff aufsteigt, so sollte es möglich sein, diesen Stoff in dem 
Brei zerriebener Koleoptilen nachzuweisen. Aktives Auxin findet man 
bekanntlich in diesem Brei nicht mehr. Bringt man Koleoptilenpreßsaft 
auf frisch dekapitierte Haferkeimlinge, so beobachtet man Wachstums- 
hemmungen (STARK 1921; NIELSEN 1924; SEUBERT 1925), aus denen 
STARK seinerzeit auf die Anwesenheit wachstumshemmender Wund- 
stoffe geschlossen hatte. Ob der Preßsaft dabei aus der Koleoptilen- 
spitze oder -basis gewonnen wurde, war gleichgültig. Der wirksame 
Stoff ertrug Erhitzen auf 100°. Vermutlich hat es sich in diesen Ver- 
suchen wenigstens teilweise um die Wirkung des in der Haferkoleoptile 
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anwesenden Hemmstoffs gehandelt, der natürlich auch in den Preßsaft 
übergegangen war. Das aktive Auxin wird dagegen durch das Zerreiben 
der Koleoptile offenbar zerstört, wahrscheinlich infolge der Tätigkeit 
oxydierender Enzyme, denen gegenüber es im Gegensatz zum Hemm- 
stoff empfindlich ist. 

Bei der Herstellung unserer Präparate gingen wir in folgender Weise vor: 3g 
Haferkoleoptilen (ohne Primärblatt) wurden mit 0,8 cm* Leitungswasser im Mörser 
fein zerrieben. Nach 1—11/, Stunden wurde abfiltriert, und 4 Tropfen der Flüssigkeit 
von je etwa 0,01 cm? auf 20 Agarwürfel gegeben, die alsdann in der üblichen Weise 
im Koleoptilentest geprüft wurden. Weiter wurden vom Filtrat 0,8 cm? mit etwa 
0,02 cm? Perhydrol (30% H,0,) versetzt. Nach 1/,-—3/, Stunde wurde abgedampft, 
der Rückstand wieder mit 0,8 cm? Wasser aufgenommen und in derselben Menge wie 
bei der Kontrolle auf Agarwürfel geträufelt. Eine entsprechende Behandlung wurde 
schließlich in einigen Versuchen noch unter Zugabe von 5% Salzsäure (etwa 0,02 cm?) 
vorgenommen. Anschließend wurde alsdann sofort zwei- oder dreimal abgedampft, 
um die Salzsäure möglichst vollständig wieder zu entfernen. Bei einer kolorimetri- 
schen Prüfung ergab sich dabei einmal ein py von etwa 5,7. 

Die Prüfung der einen Tag alten und in der üblichen Weise mit 
Alkohol aufbewahrten Präparate im Koleoptilentest (FUNKE 1939) 
brachte das in Tabelle 1 niedergelegte Ergebnis. 

Wie die Betrachtung der letzten Spalte der Tabelle zeigt, ist durch 
die doppelte Behandlung, erst mit Wasserstoffsuperoxyd, dann mit 
Salzsäure, alle Wuchsstoffwirkung zerstört worden. Die noch ver- 
bliebene Krümmung von etwa einem halben Grad entspricht offen- 
sichtlich der Fehlergrenze des Tests. Mit der niedrigen Lage der Fehler- 
grenze ist in unseren Versuchen aber zugleich eine recht geringe Emp- 
findlichkeit des Koleoptilentests verbunden, die übrigens auch in 
anderen Versuchen dieses Winters zutage trat und deren Ursache 
wir nicht angeben können. Da bei geringer Empfindlichkeit des Tests 


Tabelle 1. Wuchsstoff aus zerriebenen Haferkoleoptilen, verschieden behandelt. 
Krümmungen im Koleoptilentest. 














Datum | Wachston | Wucan + | Woche + | oe Hl 

oO o oO oO 

19. 11. 42 1,0 3,8 (3,0) | 0,4 
25. 11. 42 0,9 1,8 0,6 0,2 
26. 11. 42 1,9 1,9 1,1 | 0,7 
2. 12. 42 2,1 2,3 $e | = 
3.12.42 1,3 2,1 0,2 | 0,2 
5. 12. 42 3,0 3,3 kr | 0,6 
9. 12. 42 4,6 3,8 0,8 | 0,8 
10. 12. 42 2,1 1,6 0,0 | 0,2 
17. 12. 42 2,7 1,7 a | _ 
Im Mittel 2,2 2,5 1,0 0,4 

| bzw. 0,5 











Jeder Einzelwert ist ein Mittel aus etwa 12 Keimlingen. 
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die Streuung verhältnismäßig groß ist, möchten wir nicht einen einzelnen 
Versuch, sondern nur die Gesamtheit der Versuche bewerten. Von 
diesem Standpunkt aus ergibt sich eine unzweifelhafte Wuchsstoff- 
wirkung des nicht weiter behandelten Haferpräparates im Koleoptilen- 
test, die nach den Ergebnissen der Literatur über die Wirkungen des 
Preßsafts nicht auf aktives Auxin, sondern nur auf einen inaktiven 
Wuchsstoff zurückgehen kann. Offensichtlich verträgt dieser Wuchs- 
stoff die Behandlung mit Wasserstoffsuperoxyd sowie das Eindampfen. 
Es möge noch erwähnt werden, daß in 5 anderen, mit etwas abge- 
änderter Methodik ausgeführten Versuchen der nicht weiter behandelte 
Haferwuchsstoff im Mittel 3,30 ergab, der mit H,O, behandelte dagegen 
etwas unter 2°. Im ganzen kann also an der Widerstandsfähigkeit 
dieses inaktiven Wuchsstoffes gegenüber H,O, kaum ein Zweifel sein!. 
Schwieriger ist das Verhalten gegenüber der Salzsäure zu deuten. 
Sieht man aber von dem einen Versuch vom 19.11. ab, so ist keine 
Wuchsstoffwirkung mehr nachweisbar. Dieser eine aus der Reihe 
fallende Wert von 3° ist aber durch eine auffallende Streuung ver- 
dächtig; die Einzelwerte lauten 14, 10, 3, 2, 2, 2,1,1,1,0,0,0 Grad. 
Vielleicht ist hier auch durch irgendeinen Zufall beim Zerreiben der 
Koleoptilen etwas aktives Auxin erhalten geblieben. Im ganzen 
schließen wir daher, daß der inaktive Wuchsstoff durch die Behandlung 
mit Salzsäure wahrscheinlich zerstört wird. Mit dieser Annahme wird 
es auch verständlieh, warum durch die doppelte Behandlung mit H,O, 
und HCl der Wuchsstoff verschwindet. 

Es ergibt sich also die Anwesenheit eines inaktiven, gegen H,O, 
beständigen, gegen HCl aber wahrscheinlich empfindlichen Wuchs- 
stoffes in der Haferkoleoptile, der offensichtlich mit dem von Voss 
und Funke für den Mais angegebenen inaktiven Wuchsstoff identisch 
ist und in der Koleoptile emporsteigt. Aus vier Versuchen, in denen 
die Reibsel ganzer und entspitzter Koleoptilen verglichen wurden, 
ergibt sich- rein rechnerisch eine Anreicherung (oder Stauung) dieses 
inaktiven Wuchsstoffes in der Spitze der Koleoptile, doch müßten 
diese Versuche noch öfter wiederholt werden, um beweisend zu sein. 

2. Prüfung von Präparaten aus zerriebenen Haferkoleoptilen im 
Zylindertest. Die Prüfung derartiger einen Tag alter Präparate im 
Zylindertest in 10 bzw. 12 Versuchen im Herbst 1942 und 1943 sowie 
im Februar 1944 bestätigte die Ergebnisse des Koleoptilentestes 
(Abb. 3). Nicht mit H,O, behandelte Präparate riefen bei tags vorher 
geschnittenen Zylindern in sämtlichen Versuchen eine Wachstums- 
förderung gegenüber den Kontrollen (reiner Agar) hervor, die in einem 





1 Chemische Veränderungen am Molekül, die die physiologische Wirkung nicht 
beeinträchtigen, bleiben hier und im folgenden natürlich immer außer Betracht, was 


ausdrücklich hervorgehoben sei. 
23* 
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Fall unbedeutend, in den übrigen 11 Versuchen aber deutlich und 
teilweise erheblich war. Sie trat am Ende der Versuchszeit klar zutage, 
während am Anfang die Förderung weniger regelmäßig war (deutlich 
in 7 Versuchen), ja gelegentlich selbst Hemmungen (in 2 Versuchen) zu 
beobachten waren. Vermutlich liegen diese anfänglichen Hemmungen 
noch innerhalb der Fehlergrenze des Testes. Die mit H,O, behandelten 
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Abb. 3. Versuch vom 21. 10. 43. Wirkung von Wuchsstoffpräparaten aus zerriebenen 

Haferkoleoptilen. K Kontrolle (reiner Agar). (Im Durchschnitt der Versuche ist die 

anfängliche Wachstumshemmung der frisch geschnittenen Testzylinder bei Präparaten 
. mit und ohne H,0,-Behandlung fast gleich.) 


Präparate riefen ähnliche Wirkungen hervor wie diejenigen ohne diese 
Behandlung. Am Ende der Versuchszeit ergab sich dementsprechend 
in 9 Versuchen eine mehr oder minder erhebliche Förderung (in einem 
weiteren, auch sonst aus der Reihe fallenden Versuch allerdings eine 
Hemmung), während im Anfang die so behandelten Zylinder im 
Durchschnitt nur wenig besser als die Kontrollen wuchsen. Bei Ein- 
schaltung der H,O,-Behandlung war demnach die Wachstumsförderung 
zwar durchschnittlich etwas geringer, im ganzen aber ebenfalls zweifel- 
los vorhanden. Man muß also auf die Anwesenheit von inaktivem, 
gegen H,O, festem Wuchsstoff schließen. Möglicherweise hat auch 
noch etwas aktives Auxin das Zerreiben der Koleoptilen überstanden, 
was die bessere Wirksamkeit der nicht mit H,O, in Berührung ge- 
kommenen Präparate erklären würde, da das Auxin durch H,O, 
zerstört wird. 
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Anders verhielten sich frisch geschnittene Zylinder. Gegen Ende 
der Versuchszeit erfuhren sie durch Präparate, die nicht mit H,O, 
behandelt worden waren, meist zwar ebenfalls eine Wachstums- 
förderung, die in 6 Versuchen erheblich und in 1 Versuch geringer 
war, während in den 4 übrigen Versuchen der Zuwachs ungefähr 
gleich dem der Kontrollen war. Im Anfang traten aber in 10 von 
11 Versuchen (in 1 Versuch herrschte etwa ,,neutrales Verhalten‘‘) 
gegenüber der Kontrolle Wachstumshemmungen auf, die in 3 (bis 5) 
Versuchen unerheblich, 5mal dagegen deutlich ausgesprochen waren. 
Präparate, die mit H,O, behandelt worden waren, hatten im wesent- 
lichen dieselbe Wirkung, nur war die im späteren Verlauf des Versuches 
durch sie hervorgerufene Wachstumsférderung im Durchschnitt 
wiederum ein wenig geringer als bei Präparaten ohne H,O,, während 
die anfängliche Hemmung bei beiden Präparaten im Durchschnitt 
ungefähr gleich war (in 4—5 Versuchen deutlich). Aus diesem Kurven- 
verlauf ist auf die Anwesenheit eines gegenüber H,O, festen Hemm- 
stoffes zu schließen, der aber nur auf frisch geschnittene Testzylinder 
und auch da nur im Anfangsstadium, nicht aber im späteren Verlauf 
der Versuche mehr wirksam ist. Er ist vermutlich mit inaktivem 
Wuchsstoff identisch und wird von den alten Testzylindern sofort, 
von den frischen, wenn sie nach einigen Stunden die Fähigkeit zur 
Wuchsstoffaktivierung erlangt haben, in aktives Auxin umgewandelt, 
das alsdann die später beobachteten Wachstumsförderungen her- 
vorruft. 

Wir haben weiter noch einige Versuche gemacht, um die aus dem 
Ausfall des Koleoptilentestes abgeleitete Vermutung zu prüfen, daß 
der inaktive Wuchsstoff = Hemmstoff gegen Salzsäure empfindlich sei. 
Zu diesem Zweck wurden Präparate untersucht, die erst mit H,O, 
und darauf mit HCl behandelt worden waren. Die Salzsäure wurde, 
wie bereits angegeben, durch wiederholtes Abdampfen aus den Präpa- 
raten entfernt!. Derartige Präparate (Abb. 4) erwiesen sich nun im 
ganzen als wirkungslos oder doch nur als schwach wirksam. In den 
einzelnen Versuchen ergaben sich allerdings oft erhebliche Schwan- 
kungen; doch glichen sich die Förderungen und Hemmungen gegenüber 
der Kontrolle im Durchschnitt aller Versuche weitgehend aus. Alte 
Testzylinder zeigten allerdings im späteren Verlauf der Versuche in 
4—5 von 7 Fällen eine mehr oder minder deutliche Wachstumsförde- 
rung durch die Präparate, vermutlich ein Zeichen dafür, daß mitunter 


1 Versuche, die Salzsäure mit KOH zu neutralisieren, ergaben die Unbrauchbar- 
keit einer derartigen Neutralisationsmethode. Wurde nämlich an Stelle von Koleop- 
tilenpreßsaft Leitungswasser mit HCl angesäuert, darauf neutralisiert und einige 
Tropfen davon in der üblichen Weise auf Agarwürfel gegeben, so riefen diese Präpa- 
rate im Vergleich zu reinem Agar Wachstumsh gen im Zylindertest hervor. 

















352 HıLDEGARD Funke und Hans Söpıne: 
noch nicht aller Wuchsstoff durch die Behandlung vernichtet war. 
Vielleicht ist auch (nach dem Ergebnis der noch zu schildernden Ver- 
suche bei der Kartoffel) eine Hydrolyse von Auxin aus dem inaktiven 
Wuchsstoff durch die Säurebehandlung möglich. 

Im ganzen ergibt sich also, daß der inaktive Wuchsstoff tatsächlich 
gegen die Behandlung mit Salzsäure empfindlich ist und durch sie 
weitgehend oder vollständig zerstört werden kann. Da etwa in den 
Präparaten noch enthaltenes aktives Auxin durch die Behandlung mit 
ge 
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Abb. 4. Alte Zylinder: Versuch vom 10. 11. 43. Frische Zylinder: Versuch vom 9. 12. 42. 
Wirkung von Präparaten aus zerriebenen Haferkoleoptilen, die mit H,O, und HCl 
behandelt worden waren. K Kontrolle (reiner Agar). 


H,0, gleichfalls ausgeschaltet war, wird es verständlich, daß die so 
behandelten Präparate vielfach überhaupt keine Wuchsstoffwirkung 
mehr ausüben konnten. Daß die anfängliche Hemmungswirkung auf 
frische Koleoptilzylinder meist ebenfalls verschwunden oder doch 
jedenfalls sehr gering geworden war, steht im besten Einklang mit der 
Annahme, daß diese Hemmung gleichfalls auf den inaktiven Wuchs- 
stoff zurückgeht, dieser also zugleich als Hemmstoff wirkt. 


III. Besprechung der Versuche mit dem Haferkeimling. 


In der vorhergehenden Arbeit (Funke 1943) sind Gründe angeführt, 
die zusammengenommen für die Annahme sprechen, daß der inaktive 
Wuchsstoff der Gräserkeimlinge mit einem dort vorkommenden Hemm- 
stoff identisch ist. Inaktiver Wuchsstoff und Hemmstoff treten in 
den Organen des Keimlings immer zusammen auf; sie lassen sich auch 
im Versuch nicht voneinander trennen; sie sind beide unempfindlich 
gegen Wasserstoffsuperoxyd. Auch die Tatsache, daß alte Koleoptil- 
zylinder, die also eine „physiologische Spitze“ gebildet haben und 
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daher den inaktiven Wuchsstoff sofort aktivieren können, durch den 
Hemmstoff meist gar nicht beeinträchtigt werden, könnte man hier 
anführen. Diese Ergebnisse sind durch unsere neuen Versuche bestätigt 
worden. Für die einzige scheinbare Ausnahme, daß nämlich bei den 
Abfangversuchen mit Filtrierpapier nur der H,O,-feste Hemmstoff, 
nicht dagegen der inaktive Wuchsstoff nachweisbar war, woraus man 
auf die Verschiedenheit dieser beiden Stoffe schließen könnte, ergeben 
sich auch andere Erklärungsmöglichkeiten (s. S. 347). An weiteren 
Übereinstimmungen zwischen inaktivem Wuchsstoff und Hemmstoff 
kommt die Empfindlichkeit gegen heiße Salzsäure hinzu. Vor allem 
aber sei noch auf eine Übereinstimmung in der Wanderungsweise dieser 
Stoffe in der Pflanze hingewiesen: durch Auflegen von Agarwürfeln 
auf die Schnittfläche geköpfter Koleoptilen lassen sie sich beide gut 
abfangen; sie sind also imstande, im Keimling mit Leichtigkeit auf- 
wärts zu wandern, im Gegensatz zum Auxin, das in dieser Richtung 
nur sehr schwer wandert und das man daher so nicht abfangen kann. 
Werden nun aber die mit diesen Wirkstoffen ,,gesättigten ‘ Würfel auf 
isolierte Testzylinder gelegt, so erzeugen sie in kurzer Zeit, je nach 
dem ,,Alter‘ der Zylinder, Wachstumsförderungen oder -hemmungen; 
die Wirkstoffe müssen also, abwärts wandernd, rasch in die Zylinder 
eindringen. In der offensichtlich leichten Wanderungsfähigkeit in 
beiden morphologischen Richtungen der Pflanze liegt sicherlich ein 
außerordentlich wichtiges Charakteristikum des inaktiven Wuchsstoffes 
und des Hemmstoffes. 

Aus allen diesen Übereinstimmungen zwischen dem inaktiven 
Wuchsstoff und dem Hemmstoff der Gräserkeimlinge ergibt sich nun 
mit großer Wahrscheinlichkeit der Schluß, daß diese Stoffe identisch 
sind. Diese Annahme möge daher den weiteren Betrachtungen zu- 
grunde gelegt werden. 

Die Wuchsstoffumwandlungen in einem Graskeimling wird man 
sich nun nach den bisher vorliegenden Ergebnissen etwa so vorzustellen 
haben. Das Endosperm enthält jedenfalls in erster Linie Auxin= aktiven 
Wuchsstoff (Voss 1939; Funke 1943 sowie die dort zitierte Literatur: 
vgl. auch die folgenden Versuche mit Haferflockenwuchsstoff). Das 
Auxin dringt bei der Keimung in das Skutellum ein und wird hier 
inaktiviert. Entsprechend enthält das Skutellum neben dem aktiven 
vor allem inaktiven Wuchsstoff. Auch im Endosperm findet sich 
etwas inaktiver Wuchsstoff, wenn auch meist viel weniger als im 
Skutellum. Wahrscheinlich geht eine gewisse Wuchsstoffinaktivierung 
im Endosperm selbst vor sich (FUNKE 1943); daneben ist es allerdings 
nicht ausgeschlossen, daß auch etwas inaktiver Wuchsstoff aus dem 
Skutellum in das Endosperm eindringt. In der Hauptsache strömt 
jedoch der inaktive Wuchsstoff ins Mesokotyl und steigt hier und in 
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der Koleoptile empor bis zur Spitze. Ein Teil wird bereits auf dem 
Weg zur Spitze aktiviert und gleich an Ort und Stelle zum Wachstum 
von Mesokotyl und Koleoptile verbraucht (vgl. Abschnitt I, I,1); der 
Rest wird in der Spitze in Auxin umgewandelt, das nun in der Kole- 
optile polar abwärts wandert und vor allem in etwas älteren Keimlingen 
als maßgebender Faktor das Wachstum der oberen und mittleren 
Zonen der Koleoptile reguliert. Dieser letzte Vorgang ist von der 
gesamten älteren Wuchsstoffliteratur allein herausgegriffen und in 
klassischen, wenn vielleicht auch etwas einseitigen Darstellungen 
geschildert worden. Weiter kann man wohl annehmen, daß der inaktive 
Wuchsstoff auch in die Wurzeln einströmt und in der Wurzelspitze 
gleichfalls aktiviert wird, obwohl Untersuchungen über den inaktiven 
Wuchsstoff der Wurzeln noch fehlen. Da der inaktive Wuchsstoff nun 
zugleich als Hemmstoff wirkt, muß es in den wachsenden Organen 
des Keimlings zu einem Gegenspiel von aktivem und inaktivem Wuchs- 
stoff kommen, und von der Art dieses Gegenspiels hängt jedenfalls die 
Größe des Wachstums ab. Übrigens beschränkt sich auch die Wirkung 
des Auxins in der Koleoptile nicht auf eine Wachstumsförderung, 
sondern es hemmt zugleich die Koleoptilzellen, den Charakter der 
„physiologischen Spitze‘ anzunehmen, also selbst inaktiven Wuchs- 
stoff zu aktivieren (Söpıne 1925; pu Buy und NUERNBERGK 1932, 
S. 490; THIMANN und Bonner 1933, S. 139; Voss 1939). Das Auxin 
wirkt also in der Koleoptile seiner eigenen Bildung entgegen, wodurch 
jedenfalls eine Regulation der Wuchsstoffaktivierung erreicht wird. 


IV. Anhang. Untersuchungen über den Wuchsstoff von Haferflocken. 


Anhangsweise möge nur kurz über einige Befunde mit Wuchsstoff- 
präparaten aus Haferflocken in den Jahren 1940 und 1941 berichtet 
werden. Bei der Herstellung der Präparate wurde zu 4 g Haferflocken 
10 cm? destilliertes Wasser gegeben, nach 1 Stunde abfiltiert und mit 
einer Pipette 5 Tropfen der Flüssigkeit auf 10 Agarwürfel geträufelt. 
Am folgenden Tage wurden die Präparate im Tageslichthafertest 
geprüft. In 16 Versuchen ergaben sich, je nach der Empfindlichkeit 
des Testes, Werte zwischen 6,79 und 32.5°. 


Ein auffallendes Ergebnis erhielten wir aber, wenn wir gleichzeitig 
hergestellte Präparate an aufeinander folgenden Tagen untersuchten. 
Es zeigte sich stets eine Zunahme der Wirksamkeit mit dem Alter der 
Präparate, wie Tabelle 2lehrt. (Um Zersetzungen zu vermeiden, wurden 
die Agarwürfel, die in der üblichen Weise auf kleinen Glasscheiben 
angeordnet waren, mit einem Tropfen Alkohol versehen und in ge- 
schlossenen Wägegläschen aufbewahrt; am Vortage des Versuches 
wurden sie herausgenommen und zur Entfernung des Alkohols in 
einen unten mit Wasser gefüllten Exsikkator gebracht.) 
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Tabelle 2. Wirksamkeit von Haferflockenwuchsstoff im Hafertest. 














Wirksamkeit nach 
Herstellung — ————— —— 
des Präparates 1 Tag | 2 Tagen | 3 Tagen 4 Tagen 
| | 
1. 7.40 31,0 | 39,9 — - 
8. 7.40 14,2 | 28,8 | — — 
16. 7.40 6,9 | = | 22,7 — 
22. 7.40 32,5 | — — 47,5 
29. 7.40 8,7 | 24,6 | — 22,7 
2. 9.40 9,6 | = 10,9 | 14,9 
9. 9.40 7,5 16,7 | 20,1 | — 
23. 9.40 6,7 16,7 | 28,3 | 
7.10.40 11,3 — | 20,2 


Als Ursache für diese ausnahmslos beobachtete auffallende Zunahme 
der Wirksamkeit der Präparate mit dem Alter vermuteten wir zunächst 
eine Umwandlung von etwa vorhandenem inaktiven Wuchsstoff in 
aktives Auxin. Durch Einschalten einer Behandlung mit H,O, kann 
das Auxin der Haferflocken zerstört werden; im Hafertest erhält man 
alsdann, wie einige Versuche zeigten, keine Krümmungen mehr. Ent- 
hielten die Präparate nun inaktiven Wuchsstoff, der gegenüber H,O, 
ja beständig ist, so müßte sich das jetzt im Koleoptilen- oder Zylinder- 
test nachweisen lassen. Der viermal durchgeführte Koleoptilentest 
ergab an Material, das mit H,O, behandelt worden war, jedoch nur 
Krümmungen von 0,2°; 0,8°; 2,70 und 0,9°; es scheint sich danach 
höchstens um geringe Mengen von inaktivem Wuchsstoff zu handeln. 
Im Zylindertest, der im Februar und März 1941 5mal durchgeführt 
wurde, ließ sich nach der Behandlung mit H,O, ebenfalls in der Regel 
(in 4 von 5 Fällen) kein Wuchsstoff mehr erkennen. Offenbar enthalten 
also die Haferflocken nur wenig oder gar keinen inaktiven Wuchsstoff. 
In der Hauptsache ist jedenfalls aktives Auxin vorhanden. 

Worauf die Zunahme der Wirksamkeit mit dem Alter der Präparate 
beruht, bleibt demnach einstweilen unklar. Möglicherweise handelt es 
sich nur um Umsetzungen irgendwelcher Beistoffe in den Präparaten, 
die die Wirkungsbedingungen für das Auxin verändern. Es liegt 
nahe, an die Zersetzung eines Hemmstoffes zu denken!. 


Abschnitt II. 
Versuche mit der Kartoffelknolle. 


I. Untersuchungen des Kartoffelwuchsstoffes mittels des Hafertestes. 

Auf den ersten Blick scheint die Kartoffelknolle für Wuchsstoff- 
untersuchungen ein sehr sprödes Objekt zu sein. Schneidet man aus 

1 Ein verschiedenes Verhalten von frischen und „alten‘‘ derartigen Haferflocken- 
oder Maiskleberpräparaten hat auch v. Wrrscx (1938, s. S. 9) festgestellt. Wurden 
Tradescantia-Zylinderchen auf solche Präparate gesetzt, so erfuhren die alten eine 
Wirksamkeitszunahme, die frischen dagegen eine -abnahme. Eine Erklärung für 
diese merkwürdige Beobachtung ist naturgemäß einstweilen unmöglich. 
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der Knolle kleine Würfel und legt diese mit der basalen Schnittfläche 
auf Agarscheiben, so geben sie im Tageslicht-Hafertest Krümmungen 
von 0 bis wenigen Graden (JAHNEL 1937 und 1939; Lucas 1939). 
In früheren eigenen Versuchen wurden Winkel von 1—1,5° erhalten 
(Funke 1939). Durch vorheriges Abwaschen der Kartoffelstücke 
oder Auflegen auf nasses Filtrierpapier, ferner durch Zwischenschalten 
von nassem Filtrier- oder Pergamentpapier oder auch von Zelloidin 
oder Torfmull zwischen Agar und Kartoffelstücke konnten wir die 
Krümmungswerte noch um etwa 60% steigern und somit Winkel von 
etwa 2° erreichen, was quantitativnatürlich vollkommen unbefriedigend 
blieb. Immerhin gewannen wir aus diesen Versuchen den Eindruck, 
daß man durch Abwaschen aus den Kartoffelstücken einen in das 
Wasser diffundierenden, im Hafertest sonst störenden Stoff wenigstens 
teilweise entfernen könnte oder daß man diesen ‚„Hemmstoff“ etwa 
durch eine Papierzwischenlage zwischen Kartoffelstück und Agar 
ausschalten könnte, da er offenbar schlechter als das Auxin imstande 
sei, durch das Papier zu diffundieren. 

In diesem Zusammenhang sei daran erinnert, daß Goopwix (1939) und Boysen- 


JENSEN (1941) hemmstoffhaltige Wuchsstoffpräparate, darunter auch solche von 
Kartoffelschalen, mit Hilfe ihrer Diffusionsmethode weitgehend gereinigt haben. 
Sie lassen die Wirkstoffe in Agar diffundieren; die Hemmstoffe diffundieren lang- 
samer und bleiben daher hinter dem Auxin zurück. 


II. Untersuchungen mittels des Koleoptilentestes. 

Im Koleoptilentest ergab der Knollenwuchsstoff Krümmungswerte 
von etwa 2—15°, je nach der Empfindlichkeit des Testes schwankend. 
Stark abbaukranke Knollen verrieten sich dabei durch einen geringeren 
Wuchsstoffwert, so daß oft eine Knollendiagnose an Hand des Wuchs- 
stoffgehaltes möglich war (Söpıneg und Funke 1941; Söpıng, KÖHLER 
und Funke 1943). Die im Vergleich zum Standard-Hafertest auf- 
fallend hohen Krümmungswerte des Koleoptilentestes führten uns 
zu der Vermutung, daß vielleicht ein Teil des Knollenwuchsstoffes 
in der inaktiven, gegenüber H,O, beständigen Form vorliege. Wir 
prüften daher die Empfindlichkeit dieses Wuchsstoffes gegenüber H,0,. 

Aus dem Innern der Knollen stellten wir durch Abschaben einen Brei her, 
ließen 1 Stunde stehen, filtrierten ab und gaben 5 Tropfen des Filtrats (1 Tropfen 
etwa 15 mm?) auf 20 Agarwürfel (zu je etwa 8 mm). Sollte die Empfindlichkeit des 
Knollenwuchsstoffes gegenüber H,O, geprüft werden, so wurde 1 cm? des Filtrats 
mit 1 Tropfen Perhydrol versetzt, 1 Stunde stehen gelassen, im Wasserbad bis zur 
Trockenheit eingedampft, der Rückstand mit 0,8 cm? Wasser aufgenommen und die 
Flüssigkeit in derselben Weise auf Agarwiirfel geträufelt. Um zu entscheiden, ob 
der Kartoffelwuchsstoff nicht bereits durch das Eindampfen geschädigt würde, 
führten wir dieselbe Behandlung auch ohne Zugabe von Perhydrol durch. In drei 
derartigen Versuchen erhielten wir aber für den unbehandelten und den auf 100° 
erhitzten Wuchsstoff identische Werte im Koleoptilentest (18,0° bzw. 17,0; 7,6° 
bzw. 7,89; 1,4° bzw. 1,40). Der Knollenwuchsstoff ist also offensichtlich thermostabil. 
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Aus den Zahlen der Tabelle 3 wird man schließen,' daß der Kar- 
toffelwuchsstoff nur zum Teil gegenüber H,O, beständig ist. Wahr- 
scheinlich liegt ein Gemisch 
eines gegen H,O, bestän- Tabelle 3. Wirksamkeit von Kartoffelwuchsstoff 




















digen mit einem dagegen im Koleoptilentest. 
empfindlichen Wuchsstoff Krümmungswerte 
vor. ! Datum: ohne H,O,-| mit H,0,- 

Der nächste Schritt war ee San 
die Priifung des Kartoffel- 
wuchsstoffesaufseineEmp- 1.10.40 14,3 5,9 
nes a 5. 10. 40 7,9 4,4 
findlichkeit gegen Salz- 10. 10. 40 3,3 2,0 
säure. Das wie vorhin er- 13. 12. 40 11,0 8,8 
haltene Filtrat von Kar- u. + pri 22 ine 
toffelsaft wurde dazu mit 2. 9.41 3,6 3,5 
einem Tropfen 5% HCl 4. 9.41 7,6 5,0 

. A 9. 9.41 2,1 1,3 

versetzt, die anschlieBend 12 9.41 14 1.0 
durch zweimaliges Ab- 15 Dsshuahmitt 7,6 5,0 
dampfen wieder entfernt In Prozent | 100 66 
wurde. 


Wie die Tabelle 4 zeigt, hat der Wuchsstoff die doppelte Behand- 
lung, erst mit H,O,, alsdann mit HCl? nicht ausgehalten; die dabei 
erhaltenen Krümmungen von durchschnittlich 0,6° liegen jedenfalls 
innerhalb der Fehlergrenze des Testes. (Der aus der Reihe fallende 


Tabelle 4. Wirksamkeit von verschieden behandeltem Kartoffelwuchsstoff. 
Krümmungen im Koleoptilentest. 























hsstoff hssto Ww f 
able Wuchsstoff Wue 6. + Wuc — ff + on; nO ; 
0 oO © o 
8.11.41 13,0 7,5 4,8 0,9 
12.11.41 3,7 3,1 2,8 1,3 
14.11.41 - 10,6 5,7 0,9 0,2 
19. 11. 41 14,4 9,5 (9,3) | (5,1) 
26. 11. 41 4,2 4,9 | ES | 0,5 
28. 11.41 9,3 = | | 0,5 
4. 12. 41 3,8 4,9 | 0,9 0,5 
10. 12. 41 6,4 3,9 | 1,1 0,6 
12. 3.421 9,2 6.1 | 0.8 | 0,2 
Im Durchschnitt 8,3 | 5,7 1,8 0,6 
In Prozent 100 69 | 22 (7 





1 Unter Verwendung von konzentrierter HCl. 

2 Wie weitere Versuche von E. MeyEr nach Abschluß dieser Arbeit zeigten, 
wäre es zweckmäßiger gewesen, erst mit HCl und darauf mit H,O, zu behandeln. 
Behandelt man nämlich zuletzt mit Säure, so kann diese unter Umständen aus dem 
inaktiven Wuchsstoff, wohl durch Hydrolyse, Auxin frei machen. Vor allem bei 
abbaukranken Knollen wurden wiederholt solche Fälle beobachtet. Das ist jeden- 
falls auch die Erklärung für den abweichend verlaufenen Versuch vom 19. 11. 41. 
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Versuch vom 19. 11.41, dessen Ergebnis sich nicht wieder erhalten 
ließ, bleibt dabei allerdings unberücksichtigt.) Weiter geht aus der 
Tabelle hervor, daß der Knollenwuchsstoff anscheinend in zwei Formen 
vorliegt. Die eine, in größerer Menge vorhandene ist gegen H,O, fest, 
aber gegen HCl empfindlich. Die andere, in geringerer Menge an- 
wesende Form ist umgekehrt empfindlich gegen H,0,, aber beständig 
gegen HCl. Nach diesem Verhalten liegt es nahe, diese letzte Form mit 
dem aktiven Wuchsstoff der Gräserkeimlinge, dem Auxin a, gleich- 
zusetzen. Für diese ‘Gleichsetzung spricht auch die Tatsache, daß 
BoysEN-JENSEN (1941) in Kartoffelschalen einen Wuchsstoff nach- 
gewiesen hat, dessen Diffusionsgeschwindigkeit mit der des Auxins 
übereinstimmt, und den er demgemäß für Auxin hält. Der andere, in 
größerer Menge vorhandene Wuchsstoff könnte dagegen mit dem 
„inaktiven Wuchsstoff‘ der Gräser identisch sein. Diese Annahme 
ist übrigens auch imstande, die geringe Wirksamkeit des Kartoffel- 
wuchsstoffes im normalen Hafertest zu erklären. Sie beruht darauf, 
daß 1. überhaupt nicht allzuviel Auxin vorhanden und 2. diesem 
auch noch reichlich inaktiver Wuchsstoff, also ein Hemmstoff, bei- 
gesellt ist. 


Nachdem das Verhalten der beiden Wuchsstoffe gegenüber Salz- 
säure erkannt war, haben wir noch einige Versuche gemacht, um auch 
die Widerstandsfähigkeit gegenüber Ammoniumhydroxyd zu prüfen. 
Dabei wurden 0,8 cm? des zu prüfenden Filtrats mit 1 Tropfen einer 
konzentrierten Lösung von Ammoniumhydroxyd versetzt und das 
Ammoniak durch vorsichtiges Abdampfen über der Flamme wieder 
entfernt. Die Reaktion des mit Wasser aufgenommenen Rückstandes 
war alsdann schwach sauer (Lackmus). Die weitere Behandlung war 
wieder wie üblich. 


Tabelle 5. Wirksamkeit von verschieden behandeltem Kartoffelwuchsstoff. 











Koleoptilentest. 
Wuchsstoff + | Wuchsstoff + | Wuchsstoff + 
Datum Wuchestott “0, "NH.OH | H,0, + NH,O 
o e o o 
| 
18. 9.41 6,5 je 3,51 | M 
30.10.41 u 7,5 8,7 
1. 11. 41 4,0 2,9 ee 3,0 
3. 12. 41 2,8 1,6 1,7 1,5 
5.12.41 4,6 2,9 — 2,5 
19. 11. 43 1,9 ax 0,8 
24. 11.43 5,1 LE 1,7 
25. 11. 43 44 ts 1,6 | 
26.11.43 3.7 fr 1.2 | 











1 Verdoppelte Konzentration ! 











Wuchsstoff-Hemmstoffsystem der Haferkoleoptile und der Kartoffelknolle. 359 


Wie die Tabelle 5 lehrt, ist ein Teil des Kartoffelwuchsstoffes auch 
gegen NH,OH widerstandsfähig, und zwar offensichtlich die gegen 
H,0, beständige Form!. Der andere Teil des Wuchsstoffes — vermut- 
lich Auxin a — wird dagegen anscheinend durch die Lauge zerstört. 
Daß Auxin a gegenüber Laugen empfindlich ‘ist, ist bereits aus den 
Untersuchungen Köcıs (1935) bekannt. 

Die neben dem Auxin a in der Kartoffelknolle vorliegende Form 
des Wuchsstoffes ist also offenbar säureempfindlich, aber laugenfest. 
Insofern stimmt ihr Verhalten mit dem des Heteroauxins (KöcL 1935) 
überein. Um die Vermutung zu prüfen, ob diese Wuchsstofform etwa 
mit Heteroauxin identisch sei, untersuchten wir die Empfindlichkeit 
von Heteroauxin gegenüber H,O, mittels unserer üblichen Methodik. 
Für Heteroauxin in der Konzentration von 2:10’ wurden in 3 Ver- 
suchen Krümmungen von 31,0°, 30,30 und 21,6° erhalten (Hafertest) ; 
mit H,O, behandeltes Heteroauxin ergab dagegen in denselben Ver- 
suchen 10,8°, 15,5° und +0,2°. Heteroauxin ist also gegen die H,0,-Be- 
. handlung mehr oder minder empfindlich; es kann demnach mit 
der gegen H,O, beständigen Wuchsstofform der Kartoffel nicht 
identisch sein. 

Nimmt man, wie oben ausgeführt, an, daB es sich bei dem H,0,-festen 
Kartoffelwuchsstoff um inaktiven Wuchsstoff handelt, so erscheint 
das als durchaus naheliegend und natiirlich. Nach den Untersuchungen 
an der Haferkoleoptile ist der inaktive Wuchsstoff aber zugleich ein 
Hemmstoff, so daB auch Hemmungswirkungen zu erwarten waren. 
Hinweise auf das Vorkommen eines solchen Hemmstoffes sind bereits 
angeführt (S. 356). Auch aus den Angaben BoysEN-JENSENs (1941) 
geht die Anwesenheit von Hemmstoff in Kartoffelschalen hervor. 
Weitere Klarheit iiber den Hemmstoff sollten aber Versuche mit dem 


Zylindertest bringen. 


III. Untersuchungen mittels des Zylindertestes. 


1. Die Prüfung von unbehandeltem Kartoffelwuchsstoff. Die Unter- 
suchungen mittels des Zylindertestes wurden in den Herbst- und 
Wintermonaten der Jahre 1940—1944 angestellt. Wir verwendeten 
dazu Agarwürfel, zu denen in der üblichen Weise einige Tropfen von 
filtriertem Kartoffelsaft gegeben waren (vgl. S. 356). Der Test wurde 
alsdann am darauffolgenden Tag anfänglich noch in der älteren, von 
Funke (1943) angegebenen Art, später in der neueren, etwas abge- 
änderten Form (vgl. S. 343) ausgeführt, was für die Ergebnisse aber 
sicherlich ohne Einfluß gewesen ist. 


1 Vgl. Fußnote S. 349! 
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Zunächst wurde in 16 Versuchen der Einfluß derartiger Agar- 
präparate mit Kartoffelwuchsstoff auf das Wachstum von 20 Stunden 
vorher geschnittenen Testzylindern geprüft (Abb. 5). In 15 Fällen 
hatte dabei das Kartoffelpräparat im Endergebnis eine deutliche oder 
erhebliche Wachstumsförderung hervorgerufen, also Wuchsstoffwirkung 
entfaltet, während einmal ausnahmsweise die behandelten Zylinder 
im Wachstum ein wenig hinter den Kontrollen zurückgeblieben waren. 
Im Anfang der Versuche war 10mal eine deutliche Förderung und 4mal 
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Abb. 5. Versuch vom 2. 9. 41. Wirkung von Kartoffelwuchsstoff auf das Wachstum von 
Testzylindern. K Kontrolle. W Kartoffelwuchsstoff. 




















eine deutliche, später jedoch verschwindende Hemmung zu verzeichnen, 
während in 2 Fällen die Förderung gering bzw. das Wachstum gleich 
dem der Kontrolle war. Der Kartoffelwuchsstoff trat also meist schon 
von Anfang an, seltener erst nach einigen Stunden, in Erscheinung. 
Anders reagierten dagegen frisch geschnittene Testzylinder auf den 
Kartoffelwuchsstoff. In 10 von 12 Versuchen war im Endergebnis 
zwar auch hier eine deutliche Wachstumsförderung durch das Kartoffel- 
präparat zu beobachten, während in 2 Versuchen eine ganz unbe- 
deutende Förderung bzw. Hemmung zu verzeichnen war. In den ersten 
Stunden der Versuche war dagegen im Durchschnitt eine leichte 
Wachstumshemmung vorhanden, denn in 6 Versuchen war das Wachstum 
der mit Kartoffelwuchsstoff versehenen Zylinder etwa gleich dem der 
Kontrollen (meist etwas darunter), in 4 Versuchen lag es deutlich unter 
den Kontrollen und nur in 2 Versuchen deutlich darüber. Bei den 
frischen Zylindern tritt der Kartoffelwuchsstoff also erst nach einigen 
Stunden in die Erscheinung, ein Zeichen, daß er offensichtlich in der 
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inaktiven Form vorliegt und von den Testzylindern erst aktiviert 
werden muß. Nun ging aus den Untersuchungen des vorhergehenden 
Abschnitts hervor, daß auch etwas aktives Auxin in der Kartoffelknolle 
vorhanden ist. Man müßte entsprechend einen sofort einsetzenden 
Wachstumsanstieg auch bei den frischen Testzylindern erwarten, der 
aber vermutlich durch die hemmende Wirkung des beigemengten 
inaktiven Wuchsstoffes verhindert wird. Auch bei den alten Zylindern, 
die erwartungsgemäß den inaktiven Wuchsstoff sofort aktivieren 
sollten, macht sich wenigstens in einigen Versuchen anfänglich eine 
gewisse Hemmungswirkung bemerkbar, die vielleicht als Hinweis auf 
die Anwesenheit eines weiteren, mit inaktivem Wuchsstoff nicht 
identischen Hemmstoffes anzusehen ist. 

Die Versuche mit den frischen Zylindern wurden auch mit etwas 
abgeänderter Methodik wiederholt, indem wir nämlich den Wuchsstoff 
aus Kartoffelstücken in Agar diffundieren ließen (14 Versuche). Auch 
jetzt beobachteten wir als Wirkung des Kartoffelwuchsstoffes den erst 
nach einigen Stunden eintretenden Wachstumsanstieg. 

Um die Hemmungswirkungen noch klarer zu erfassen, machten wir eine Reihe 
von Versuchen mit Testzylindern in inverser Stellung, bei denen also die Agarwürfel 
auf die morphologisch basale Schnittfläche der Zylinder gelegt wurden. So sollte 
das fast nur in basipetaler Richtung wandernde Auxin ausgeschaltet werden und 
der Hemmstoff allein zur Geltung kommen. Am Vortag geschnittene Testzylinder 
(10 Versuche) zeigten bei Zugabe von Kartoffelwuchsstoff (aus Reibsel gewonnen) im 
ganzen Verlauf der Versuche ungefähr dasselbe Wachstum wie die Kontrollen (viel- 
leicht ist gegen Ende der Versuchszeit im Durchschnitt eine leichte Hemmung zu 
beobachten, die jedoch noch nicht sichergestellt ist). Diese Wirkungslosigkeit des 
Kartoffelwuchsstoffes erklärt sich jedenfalls damit, daß der aktive Wuchsstoff in 
die inverse Koleoptile nicht eindringen kann, während der inaktive zwar eindringt, 
aber von der alten Koleoptile, die sich wahrscheinlich über die ganze Länge mehr 
oder minder wie eine „physiologische Spitze‘‘ verhält, gleich in der Nähe der basalen 
Schnittfläche in aktives Auxin umgewandelt wird. Dieses wird alsdann mittels der 
polaren Leitung wieder aus der Koleoptile entfernt, und die meisten Zellen kommen 
daher überhaupt nicht mit dem Kartoffelwuchsstoff in Berührung. In frisch ge- 
schnittene Zylinder (7 Versuche) dringt der inaktiveWuchsstoff = Hemmstoff dagegen 
vielleicht etwas besser ein; jedenfalls beobachteten wir wenigstens am Ende der 
Versuchszeit 2mal sehr starke und 2mal deutliche Hemmungen, denen allerdings 
zwei deutliche Förderungen und ein „neutrales Verhalten‘ gegenüberstanden. 
Warum der inaktive Wuchsstoff, im ganzen genommen, so schwach auch auf die 
frischen inversen Zylinder wirkt, vermögen wir nicht zu sagen. 

Es möge noch bemerkt werden, daß auch inaktiver Wuchsstoff von Mais bei alten 
inversen Zylindern fast wirkungslos blieb, während er bei frischen meist eine hem- 
mende Wirkung ausübte, ebenfalls ohne nachfolgende Förderung (FUNKE 1943). 
Der Maiswuchsstoff verhält sich also ebenso wie der von der Kartoffel. 

Eine überzeugendere Hemmungswirkung erhielten wir aber, als wir an Stelle 
der wuchsstoffhaltigen Agarwürfel aus den Knollen geschnittene, reichlich ebenso 
große Gewebestückchen auf inverse Testzylinder klebten (Abb. 6). In 5 derartigen 
Versuchen mit am Vortag geschnittenen Zylindern war ausnahmslos im Endergebnis 
eine meist erhebliche Wachstumshemmung als Wirkung dieser Stiickchen zu beob- 
achten ; meist (in 4 Versuchen) war diese bereits von Anfang an deutlich. Mit frischen 








362 HizpecarD Funke und Hans Sôpine: 


Zylindern wurden 8 Versuche ausgeführt. Hier setzten die Kartoffelstückchen das 
Wachstum der Testzylinder im Durchschnitt sogar auf etwa die Hälfte herab. In 
5 Versuchen war die H gswirkung bereits im Anfang sehr deutlich; die end- 
gültige Hemmungswirkung war in allen Versuchen klar ausgesprochen. 

Das Ergebnis, daß die Hemmungswirkungen mit Hilfe von Gewebestückchen 
viel leichter zu erhalten sind als mit Agarwürfeln, findet ebenfalls seine Parallele 
beim Mais mit dem Gewebe des Skutellums. Die Erklärung hierfür liegt vermutlich 
darin, daß der Wuchsstoff, vor allem vielleicht der inaktive Wuchsstoff, in den 
Gewebestückchen in besonders hoher Konzentration gegeben ist. 

Es fragt sich nun, warum der inaktive Wuchsstoff in den inversen Testzylindern 
nicht auch aktiviert wird und es nicht wenigstens im späteren Verlauf der Versuche 
zu einem Wachstumsanstieg der Testzylinder kommt. Es wäre hier denkbar, daß 
die unmittelbare Hemmungswirkung 
des inaktiven Wuchsstoffs, wenigstens Te/sfr 





















































bei Verwendung von Gewebestückchen, au | | | De 
frische Zylinder 
ee ” 
| | | 20 See 
alte Zylinder x | _— a a La 
ti FE pa 
24 G s 4 G JR a 
Ee een aren Cae ee 
CA ¥ at 
u 7 eh bd ee LA 27 it 11 alerts 1-9 2 LASER 4 à 
0 22 5 8 0 15 2Std 2% 0 25 8m 15 20 Std. 24 





Abb. 6. Versuch vom 28. 10. 41. Wirkung von Gewebstiickchen (G) aus der Kartoffel- 
knolle auf das Wachstum von inversen Testzylindern. 


so stark ist, daß sie alle mittelbare Wachstumsförderung überdeckt. Andererseits 
ist aber auch bekannt, daß bei einem wachsenden Pflanzenorgan basal zugeführter 
Wuchsstoff Wachstumsh gen hervorruft, deren Ursache noch ganz dunkel ist 
[vgl. die Diskussion über den ,,Basaleffekt‘‘ bei Borriss (1943)]. Vielleicht ist 
auch bei unseren Versuchen mit basaler Wuchsstoffzufuhr dieser Effekt im Spiel. 
Vor allem aber besteht noch die Möglichkeit, daß die Kartoffel noch einen beson- 
deren Hemmstoff besitzt [nach Larsen (1939) enthält z. B. die Tomate 3 ver- 
schiedene Hemmstoffe]. 

Abschließend möge noch hervorgehoben werden, daß alle geschilderten Ver- 
suche in den Herbst- und Wintermonaten ausgeführt wurden. Im April oder 
Mai war es viel schwieriger, allerdings nicht unmöglich, die Hemmungen zu 
erhalten, wie uns 10 weitere Versuche mit frisch geschnittenen Testzylindern 
zeigten. 

2. Mit Wasserstoffsuperoxyd oder Ammoniumhydroxyd behandelter 
Kartoffelwuchsstoff. Agarpräparate, die durch Behandlung von Kar- 
toffelbrei mit H,O, in der angegebenen Weise erhalten waren, wurden 
an normal gestellten Testzylindern geprüft. Solche Präparate wirkten 
erwartungsgemäß ähnlich wie nicht mit H,O, behandelte; nur waren 
im ganzen die erzielten Wachstumsförderungen weniger deutlich, die 
vor allem bei frisch geschnittenen Zylindern auftretenden Hemmungen 
dagegen klarer ausgeprägt (Abb. 7). Das beruht offenbar darauf, daß 
ja ein Teil des Wuchsstoffes, nämlich das aktive Auxin, durch die 
Behandlung zerstört worden ist. Im einzelnen waren die Ergebnisse 
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folgende: Bei alten Zylindern traten im Endergebnis bei 13 Versuchen 
9mal deutliche und 2mal geringe Förderungen auf, denen allerdings 
2 deutliche Hemmungen gegenüberstanden. Zu Versuchsbeginn beob- 
achteten wir dagegen 8mal deutliche Förderungen sowie 1—2 gering- 
fügige und 3—4 deutliche Hemmungen. Im ganzen zeigt dieses Ergebnis 
die Anwesenheit von H,0,-festem Wuchsstoff. Bei frischen Zylindern 
waren im Endergebnis von 9 Versuchen 5 deutliche und 1 sehr geringe 
Förderung sowie 1 deutliche und 2 geringere Hemmungen vorhanden. 
Anfänglich traten dagegen 6 deutliche Hemmungen auf, denen 2 gering- 
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Abb. 7. Versuch vom 25. 11. 43. Kartoffelwuchsstoff, mit H,O, behandelt. Wirkung auf 
das Wachstum von Testzylindern. 


fügige Förderungen gegenüberstanden, während Imal das Wachstum 
gleich dem der Kontrolle war. Zuerst bewirken diese Präparate im 
Durchschnitt also eine Wachstumshemmung der frischen Zylinder, 
die aber später in eine Förderung umschlägt. Diese anfängliche Wachs- 
tumshemmung muß also ebenfalls durch einen H,0,-festen Stoff her- 
vorgerufen werden, vermutlich den inaktiven Wuchsstoff. 

Ist diese Annahme richtig, so müßte man die anfängliche Wachs- 
tumshemmung der frischen Zylinder auch dann erhalten, wenn man den 
Kartoffelwuchsstoff mit heißer Ammoniaklauge behandelte. Wir haben 
li derartige Versuche mit frischen Testzylindern gemacht, wobei das 
Ammoniak wieder durch vorsichtiges Abdampfen über der Flamme 
aus den Kartoffelfiltraten entfernt wurde (Abb. 8). In 9 Fällen beob- 
achteten wir eine durch das Kartoffelpräparat hervorgerufene anfäng- 
liche Wachstumshemmung gegenüber der Kontrolle, die meist aller- 
dings nicht allzu erheblich war (etwa in 3—4 Fällen stärker hervor- 
tretend) und der 2 geringfügige Förderungen gegenüberstanden. Später 
schlug alsdann erwartungsgemäß die anfängliche Hemmung in eine 
Förderung um, die in 10 Versuchen (davon 4mal deutlich ausgesprochen) 
hervortrat, während in 1 Versuch eine kleine Hemmung zu verzeichnen 
24 


Planta Bd. 36. 
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war. Im ganzen ergeben diese Versuche, daß sowohl die anfängliche 
Wachstumshemmung wie auch die spätere Förderung der frischen 
Testzylinder durch einen gegen heißes Ammoniumhydroxyd beständigen 
Wirkstoff, jedenfallsden inaktiven Wuchsstoff, hervorgerufen wird. Daß 
die gegen _ der Versuche: beobachtete Förderung nicht größer 
ist, beruht offenbar auf der Zer- 
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Abb. 8. Versuch vom 27.1.44. Kar- Wasserstoffsuperoxyd empfindli- 
toffelwuchsstoff, mit NH,OH behandelt. chem Auxin in der Kartoffelknolle 
Wirkung auf das Wachstum frisch à g p N x 
geschnittener Testzylinder. sowie die eines in größerer Menge 
vorhandenen zweiten, inaktiven 
Wuchstoffes, der sich in den genannten Beziehungen gerade umge- 
kehrt verhält. Alle Versuchsergebnisse (mit Ausnahme des einstweilen 
noch nicht klar zu übersehenden Verhaltens inverser Testzylinder 
gegenüber Kartoffelwuchsstoff) können in diesem Sinne gedeutet 
werden. Weiter spricht alles dafür, diese beiden Wuchsstoffe mit dem 
aktiven bzw. inaktiven Wuchsstoff der Gräserkeimlinge zu identifi- 
zieren. Neben Wachstumsförderungen übt die Kartoffel jedoch auch 
Wachstumshemmungen durch einen ,,Hemmstoff aus. Es ist kaum 
ein Zweifel, daß es sich bei diesem Hemmstoff wieder um inaktiven 
Wuchsstoff handelt. Außerdem besteht aber nach den geschilderten 
Versuchen noch die Möglichkeit, daß die Kartoffel noch einen wei- 
teren, besonderen Hemmstoff enthält (vgl. S. 361 und S. 362)!. 
Für die Aktivierung des Wuchsstoffes gibt es bei den Gräserkeim- 
lingen ein bevorzugtes Organ, die Koleoptilenspitze, während für die 
Inaktivierung wahrscheinlich das Skutellum die Hauptrolle spielt. 
1 Zahlreiche Versuche unserer Mitarbeiterinnen E. MEYER und G. BAUMEISTER 
nach Abschluß dieser Arbeit bestätigten das oben geschilderte Ergebnis über die 
beiden Wuchsstoffe der Kartoffelknolle. Darüber hinaus wiesen sie noch die Existenz 
mindestens eines besonderen Hemmstoffes in der Kartoffelknolle nach, der gegen 
HCl und H,O, beständig ist und in der Haferkoleoptile basi- und akropetal wandern 
kann. Ein weiterer, gegen H,O, empfindlicher Hemmstoff kommt sehr wahrscheinlich 
noch hinzu. Das Mengenverhältnis dieser Stoffe ist sowohl von der Jahreszeit wie 
von dem Gesundheitszustand der Knollen abhängig. Stark abbaukranke Knollen 
enthalten z. B. verhältnismäßig viel Auxin und Hemmstoff, aber nur wenig inaktiven 
Wuchsstoff. Die Streuung in den oben geschilderten Versuchen beruht offenbar teil- 
weise auf dem Zusammenspiel dieser drei oder vier Stoffe. — Im einzelnen soll über 
die neueren Ergebnisse nach Abschluß der Untersuchungen berichtet werden. 
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Naturgemäß werden auch in der Kartoffelknolle Aktivierungen und 
vielleicht auch Inaktivierungen von Wuchsstoff, je nach dem Be- 
dürfnis der Pflanze, vor sich gehen, obwohl morphologisch vergleichbare 
Organe der Knolle fehlen. Die Fähigkeit zur Wuchsstoffaktivierung 
oder -inaktivierung kann also nicht ausschließlich an einen ganz 
bestimmten Zelltypus gebunden sein, ein Ergebnis, das ja auch schon 
aus den Versuchen mit der Haferkoleoptile hervorging. Da man nun 
ganz allgemein in allen stark wachsenden Pflanzenorganen, seien es 
nun Blätter, Knospen, junge Stengel oder tätiges Kambium, reichlich 
Wuchsstoff findet, kann man vielleicht allgemein auf eine Wuchsstoff- 
aktivierung gerade in noch nicht weiter spezialisierten Parenchymzellen 
schließen. Entsprechend würde man alsdann bei der Kartoffel als Ort 
für die Wuchsstoffumwandlungen das Knollenparenchym ansehen. 
Möglicherweise spielen jedoch auch die Leitbündel und die „Augen“ 
hierbei eine Rolle. 


Abschnitt III. 


Das Wuchsstoff-Hemmstoffsystem der höheren Pflanzen. 


Nach unseren Untersuchungen besitzen der Gräserkeimling und die 
Kartoffelknolle beide denselben aktiven Wuchsstoff, nämlich Auxina, 
und dieselbe sog. inaktive Form dieses Wuchsstoffes, die durch Wider- 
standsfähigkeit gegen Wasserstoffsuperoxyd und Ammoniumhydroxyd, 
aber Empfindlichkeit gegen heiße Salzsäure sowie ihre wachstumshem- 
mende Wirkung gekennzeichnet ist. Es erscheint uns berechtigt zu sein, 
diesen Befund an morphologisch grundverschiedenen Organen zweier 
aueh in systematischer Hinsicht ganz fern stehender Arten allgemein 
auf die höheren Pflanzen auszudehnen. 


In höheren Pflanzen, wenigstens bei manchen Arten, kommen 
offenbar eine Reihe von verschiedenen Hemmstoffen vor mit ver- 
schiedenen physikalischen und chemischen Eigenschaften (LARSEN 
1939; BoysEn JENSEN 1941). Einer von diesen Hemmstoffen ist jedoch 
nach unserer Auffassung allen ‘höheren Pflanzen gemeinsam, nämlich der 
“sog. inaktive Wuchsstoff. 


Es leuchtet ein, daß dieser Name, der gewählt wurde, als man die 
hemmende Wirkung dieses Stoffes noch nicht kannte, jetzt nicht mehr 
paßt. Der Stoff ist ja keineswegs inaktiv, sondern, wenigstens der 
Größenordnung nach, ebenso aktiv wie das Auxin selbst, nur im um- 
gekehrten Sinne. Gegenüber dem Auxin ist das ‚Vorzeichen‘ der 
Wirkung verändert. Ebenso passen die früher mitunter gebrauchten 
Ausdrücke Proauxin oder Auxinvorstufe nicht, da die Pflanze offenbar 
je nach Bedarf diesen Stoff in Auxin überführen kann und umgekehrt, 
wie das ja vor allem für den Gräserkeimling nachgewiesen ist. Wir 
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schlagen daher fiir diesen Stoff einen neuen Namen vor, nämlich Anti- 
auxin, womit zugleich die Gegensätzlichkeit in Wirkung und manchen 
Punkten des chemischen Verhaltens wie auch die Zugehörigkeit zu den 
Auxinderivaten angedeutet wird. 

Die folgende Übersicht mag die hauptsächlichsten Eigenschaften 
und Unterschiede von Auxin a und Antiauxin erläutern (Tabelle 6). 


Tabelle 6. Eigenschaften von Auzin a und Antiauzxin. 














Auxin a Antiauxin 
Physiologische Wirkung . . . . . wachstumsfördernd | wachstumshemmend 
Natürliche Wanderungsrichtung . | fast nur basipetal | akro- und basipetal 
Verhalten gegen heißes H,0,. . . empfindlich | beständig 
Verhalten gegen heiße HCl . . . beständig empfindlich 
Verhalten gegen heißes NH,OH . empfindlich beständig 
Molekulargewicht . . . . . . . . 328 | größer ! 
Wasserlôslichkeit . ....... gut geringer ? 


Die Pflanze ist also imstande, durch ,,Umschaltung‘‘ des Auxins a 
in Antiauxin aus einem Wuchsstoff einen Hemmstoff zu machen, und 
umgekehrt. Auffallend ist dabei, daß das Antiauxin das größere 
Molekül hat; es ist also sicherlich nicht als ein Wuchsstoffbaustein, 
sondern eher als ein gebundener Wuchsstoff anzusehen. In der englisch- 
sprachigen Literatur ist oft von einem „gebundenen Wuchsstoff‘ 
die Rede, der nicht mit Hilfe der Agarabfangmethode, sondern nur 
durch Extraktion'zu fassen sei. Vermutlich hat es sich in den Versuchen 
dieser Autoren vielfach um Antiauxin gehandelt, das im Verlauf der 
Extraktion Auxin abgespalten hat. Auf dieselbe Weise sind wahrschein- 
lich auch viele der Widersprüche zwischen den Ergebnissen der Agar- _ 
Abfang- und der Extraktionsmethode zu erklären, wobei die Abfang- 
methode oft zu wenig Wuchsstoff anzuzeigen scheint (LINSER 1940). 
In Wirklichkeit erfaßt die Abfangmethode in Verbindung mit dem 
Hafertest nur das Auxin, und auch dieses offenbar nur, soweit es in der 
Pflanze frei beweglich ist und noch nicht an den Ort seiner Wirksamkeit 
„gebunden“ ist, wie’ das z.B. oft im Kambium vorkommt. Mit- 
geschlepptes Antiauxin kann außerdem noch die Krümmungen im 
Hafertest herabsetzen und so weiterhin einen zu geringen Auxingehalt 
vortäuschen. Die Extraktionsmethode erfaßt dagegen neben dem 
Auxin vielfach noch eine Menge von Antiauxin und liefert daher Er- 
gebnisse, aus denen man oft’ kaum noch oder überhaupt nicht mehr 
auf den wahren Auxingehalt schließen kann. 


1 Zu schließen aus der langsameren Diffusion, vgl. S. 356. 
2 Nach Voss, H.: Planta (Berl.) 8 , 261 (1939). — Funke, H.: Jb. Bot. 91, 


58 (1943). 
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Die Annahme, daß aus einem Hemmstoff ein Wuchsstoff hervor- 
gehen kann, ist übrigens nicht neu. STEWART (1939) hat bereits ange- 
geben, daß man aus dem Hemmstoff von Raphanus durch Hydrolyse 
einen Wuchsstoff erhalten könne. Es liegt sehr nahe, dabei an Anti- 
auxin und Auxin zu denken. Damit steht aber in Widerspruch, daß 
STEWART für seinen Hemmstoff wie für den Raphanus-Wuchsstoff 
ein Molekulargewicht in der Größenordnung von 100 an Hand der 
Diffusionsmethode ermittelt hat. Es mag dahingestellt bleiben, ob 
STEWART etwa bei dieser nicht ganz einfachen Bestimmung ein Fehler 
unterlaufen ist oder ob es sich tatsächlich um andere Stoffe handelt. 

Es ist gewiß auffallend, daß Stoffe mit so verschiedenen Eigen- 
schaften und Wirkungen wie das Auxin und Antiauxin ineinander 
übergehen können. Daß ähnlich gebaute Wirkstoffe aber ganz ver- 
schiedene Wirkungen entfalten können, ist eine Erfahrung, die man 
gleichfalls an den Hormonen der Wirbeltiere und des Menschen ge- 
macht hat. Es sei an die Verwandtschaft des Hormons der Neben- 
nierenrinde, des Cortins, mit dem Progesteron, dem weiblichen Keim- 
drüsenhormon aus dem Corpus luteum, und dem wie männliches 
Gonadenhormon wirkenden Andrenosteron erinnert. Bei sehr ähnlichem 
chemischen Bau wirken diese Hormone doch ganz verschieden. 

In der Umschaltung von Antiauxin zu Auxin und umgekehrt 
besitzt die Pflanze offenbar ein äußerst wirksames und elegantes 
Mittel zur Regulation des Wachstums. Während man sich bisher daran 
gewöhnt hatte, für das Wachstum einen Wirkstoff, nämlich das Auxin, 
anzuerkennen, was bekanntlich gegen Ablehnung und Zweifel nur unter 
Kampf, Aufregung und Staunen geschah, ist es jetzt sogar nötig gewor- 
den, selbst für die Ruhe, wenigstens in manchen Fällen, ein eigenes 
Hormon anzunehmen, das Antiauxin. Wenn z. B. in ruhenden Baum- 
knospen ein ,,Wuchsstoff auftritt, der nur mit dem Skoosschen 
„Ohnekorntest‘‘ oder dem Koleoptilentest, aber nicht dem Hafertest 
nachzuweisen ist (BENNETT und SxKooe 1938; Söpıng 1940), so 
kann es jetzt kaum mehr zweifelhaft sein, daß es sich dabei um Anti- 
auxin handelt, das während des Treibens in Auxin übergeht. Das Anti- 
auxin ,,bremst‘‘ das Knospenwachstum im Winter, das Auxin treibt es 
dann im Frühling an. Auxin und Antiauxin regeln jedenfalls allgemein 
Wachstum und Ruhe der Pflanze, deren harmonische Entwicklung, 
wie oft hervorgehoben, auf einem ausgeglichenen Gegenspiel zwischen 
Wachstum und Ruhe, Förderung und Hemmung beruht. Dieser längst 
bekannte, aber bisher mehr spekulativ oder intuitiv erschlossene Satz 
findet nun für den Fall des Wachstums in der Aufdeckung des Wuchs- 
stoff-Hemmstoffsystems eine unerwartete Unterbauung. Daß es der 
Pflanze aber möglich ist, durch ‚Umschaltung‘ von Auxin zu Antiauxin 
aus dem Wuchsstoff einen Hemmstoff zu machen und umgekehrt, 
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erscheint als eine besonders kunstvolle Lösung des Regulations- 
problems. 

Noch auf einen anderen Punkt möge hingewiesen werden. Bekannt- 
lich wandert das Auxin im normalen Parenchym praktisch nur in 
einer Richtung, nämlich basipetal, während das Antiauxin in beiden 
Richtungen gut wandern kann. Die Pflanze hat dadurch die Möglich- 
keit, jedes Organ ihres Körpers leicht mit Antiauxin und auf diese 
Weise zugleich auch mit Auxin zu versorgen. Das Transportproblem 
für den Wuchsstoff erscheint dadurch in einem ganz neuen Licht, 
und das ganze Wuchsstoffsystem erweist sich als viel elastischer und 
anpassungsfähiger an die Bedürfnisse der Pflanze. 

Was nun die Umwandlung von Auxin zu Antiauxin bewirkt, ob 
etwa die Lage eines Gleichgewichts zwischen beiden Stoffen vom 
physiologischen Zustand der Zellen abhängt oder durch einen weiteren 
Wirkstoff reguliert wird, muß vorläufig unentschieden bleiben. v. GuT- 
TENBERG und seine Schule (DETTWEILER 1942; v. GUTTENBERG und 
BüchseL 1944) haben gezeigt, daß das Heteroauxin, das man bisher 
mit Unrecht für einen ‚echten‘ Wuchsstoff gehalten hatte, im Pflanzen- 
körper die Bildung von Auxin auslösen kann. Auch im Endosperm der 
Grasfrucht ist Heteroauxin vorhanden (v. GUTTENBERG und LEHLE- 
JOERGES 1947 sowie die dort zitierte Literatur). Bei der Keimung 
tritt es in Skutellum und Mesokotyl, aber nicht in die Koleoptile ein, 
so daß die Frage nach dem Wuchsstoffaktivator in der Koleoptile 
noch offen bleibt. Nach den Untersuchungen unserer Mitarbeiterin 
Raapts scheint übrigens die Wuchsstoffaktivierung sehr vom Oxy- 
dations-Reduktionspotential der Zellen abzuhängen; Zufuhr von 
Askorbinsäure in der oxydierten Form, ebenso aber auch von anderen. 
Oxydantien kann sie wesentlich beschleunigen, wie sich gerade an der 
Haferkoleoptile feststellen ließ. Was also die Umwandlungen von 
Auxin und Antiauxin im Einzelfalle hervorruft, muß weiteren Unter- 
suchungen überlassen bleiben. 


Abschnitt IV. 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 
I. Untersuchungen am Haferkeimling. 


1. Der in der Haferkoleoptile aufsteigende sog. inaktive Wuchs- 
stoff ist beständig gegenüber heißem Wasserstoffsuperoxyd, jedoch 
empfindlich gegen heiße Salzsäure. An vortags aus Koleoptilen ge- 
schnittenen Testzylindern ruft er sofort, an frisch geschnittenen dagegen 
erst nach Ablauf einiger Stunden eine Wachstumsförderung hervor. 
Innerhalb dieser Zeit erlangen die Koleoptilzellen die Fähigkeit, den 
inaktiven Wuchsstoff zu aktivieren. 














Wuchsstoff-Hemmstoffsystem der Haferkoleoptile und der Kartoffelknolle. 369 


2. Ein wachstumshemmender Stoff, der in seinem Verhalten gegen- 
über Wasserstoffsuperoxyd und Salzsäure mit dem inaktiven Wuchs- 
stoff übereinstimmt, ruft nur an frisch geschnittenen Testzylindern eine 
bald vorübergehende Wachstumshemmung hervor. Er kommt stets 
mit dem inaktiven Wuchsstoff zusammen vor und wandert wie dieser 
in der Koleoptile akro- und basipetal. Er ist höchstwahrscheinlich mit 
dem inaktiven Wuchsstoff identisch. 

3. Es wird ein Bild von den Wuchsstoffwanderungen und -umwand- 
lungen im Haferkeimling entworfen. 

4. Anhangsweise wird mitgeteilt, daß Wuchsstoffpräparate aus 
Haferflocken im Laufe einiger Tage aus unbekannter Ursache eine 
Zunahme an Wirksamkeit erfahren. Diese Präparate enthalten fast 
nur aktiven Wuchsstoff. 


II. Untersuchungen an der Kartoffelknolle. 


1. In der Kartoffelknolle wurden zwei Wuchsstoffe festgestellt, 
die im chemischen Verhalten und in der fördernden bzw. hemmenden 
Wirkung auf das Wachstum von Testzylindern dem Auxin a und dem 
inaktiven Wuchsstoff des Haferkeimlings gleichen und mit diesen 
Stoffen jedenfalls identisch sind. In den Wintermonaten ist der inaktive 
Wuchsstoff bei gesunden Knollen in größerer Menge vorhanden als 
Auxin a. 

2. Ergänzend wurde noch festgestellt, daß der inaktive Wuchsstoff 
im Gegensatz zum Auxin a beständig ist gegen heißes Ammonium- 
hydroxyd. 


| III. Allgemeine Folgerungen. 

1. Wahrscheinlich besteht in allen Pflanzen ein Gegenspiel zwischen 
Auxin und dem ,,inaktiven Wuchsstoff‘“, der aber unmittelbar wachs- 
tumshemmend wirkt. 

2. Für diesen Stoff, der also gar nicht ‚inaktiv‘ ist, sondern den 
Gegenspieler des Auxins darstellt, jedoch in Auxin umgewandelt werden 
kann und umgekehrt, wird der Name Antiauxin vorgeschlagen. 

3. Eine Zusammenstellung der bisher bekannten, vielfach gegen- 
sätzlichen Eigenschaften beider Stoffe wird gegeben (s. S. 366). 

4. Es wird auf die Bedeutung dieses Wuchsstoff-Hemmstoffsystems 
für die Entwicklung, der Pflanze hingewiesen. 


Wir danken Frl. E. Raapts für die Ausführung eines Teiles der 
Versuche dieser Arbeit. 
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ZUR KENNTNIS DES PROTOCHLOROPHYLLS. III. 
Von 
A. SEYBOLD. 
Mit 11 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 1. April 1948.) 


H. Fıscher und Mitarbeiter (1939/40) konnten die Konstitution 
des Protochlorophylls a völlig aufklären. Ihm kommt nebenstehende 


Formulierung zu. 

Die im Chlorophyll a-Molekül in 
7,8-Stellung befindlichen überzäh- 
ligen H;Atome, die für die optische 
Aktivität des Chlorophylls maB- 
gebend sind, fehlen dem optisch in- 
aktiven Protochlorophyll a. ‚Die 
Frage, ob ein Protochlorophyll b in 
der Natur auftritt, ist noch nicht 
entschieden. Auf teilsynthetischem 
Wege ist seine Synthese in Bearbei- 
tung, so daß diese Frage sich wohl 
bald beantworten lassen wird, wäh- 
rend die nach der Funktion des 
Protochlorophylis noch unentschie- 
den ist‘‘ (FISCHER). 

Die erste noch zu beantwortende 
Frage ist also die: Tritt in dem 


CH a CH, 


À AA ak 





mo : u À sO—C 
Ne 11.4 
C—N no 
Wa al x 
HG Mg CH 


Phytyl O, L 


lebenden Chloroplasten neben Protochlorophyll a eine entsprechende 
Komponente b auf und gehört diese Komponente der Chlorophyll b- 
Reihe an? Ist in der Natur also nicht nur ein 7,8-Dehydrochlorophyll a, 
sondern auch ein Dehydrochlorophyll b vorhanden ? 

Die zweite Frage, ob das Protochlorophyll a bzw. Protochlorophyll b 
eine physiologische Vorstufe des Chlorophylls a (bzw. b), oder ob es 
ein physiologisches Sekundärpigment ist, schließt sich unmittelbar an. 

Gemäß unseren früheren Mitteilungen zur Kenntnis des Proto- 
chlorophylls konnten wir chromatographisch aus dem Samenhäutchen 
des Kürbis 2 Protochlorophylikomponenten isolieren, die sich spektro- 
skopisch eindeutig von einander unterschieden. In den Jahren 1941 
und 1942 ermittelte ich mit meinem Mitarbeiter A. WEISSWELLER, 
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Abb. 1. Absorptionskurven von Protochlorophyll a und Protochlorophyll b; 


Lösungsmittel Äther (HARDY-Apparatur). 


der am 31. 7. 44 einem Fliegerangriff zum Opfer fiel, die Absorptions- 


kurven der beiden Protechlorophylikomponenten mittels der Harpy- 
Ergänzend wurden auch einige spektrophotographische 


Apparatur. 
Aufnahmen gemacht. 
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Abb. 2. Absorptionskurven von Chlorophyll a und Chlorophyll b; 
Lösungsmittel Äther (HARDY-Apparatur). 
Wie die Abb. 1 zeigt, weisen die Absorptionskurven der beiden 
Protochlorophylikomponenten unverkennbare Unterschiede auf, die auch 


in den Absorptionsspektren (Abb. 7) und den Ablesungen im Gitter- 
spektroskop (s. SEYBOLD und EGLE 1938) zum Ausdruck kommen. 
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Während das Absorptionsmaximum des Protochlorophylls a bei 625 mu 
höher liegt als das zweite Maximum bei 574 mu, weist die Komponente b 
bei 580 my eine stärkere Absorption auf als bei 625 mu. Wenn man das 
Kurvenpaar der beiden Prötochlorophylikomponenten mit dem der 
Chlorophylle a und b vergleicht. (Abb. 2 und 8), so sind allerdings die 
Unterschiede bei jenen nicht so erheblich wie bei diesen. Vor allem 
ist die Zahl der Banden bei den beiden Protochlorophyllkomponenten 
gleich. Der relativ geringe Unterschied der Absorptionskurven von 
Protochlorophyll a und b läßt den Gedanken aufkommen, daß die 
Komponente b nicht der Chlorophyll b-, sondern der Chlorophyll a- 
Reihe angehört. 

In dieser Auffassung bestärkt mich der Kurvenverlauf der beiden 
Protophaeophytine (Abb. 3). Zwar zeigt der Kurvenverlauf, daß Proto- 
phaeophytin b mit Protophaeophytin a nicht identisch ist. Vergleichen 
wir die Absorptionskurven von Phaeophytin a und b (Abb. 4), so sind 
die Unterschiede hier wieder wesentlich erheblicher als bei den Proto- 
phaeophytinen. 

Schließlich sei noch die Kurve der Protochlorophylline a und b 
wiedergegeben (Abb. 5). Die beiden Kurven zeigen in der Lage und 
in der Höhe der Absorptionsmaxima und -minima erhebliche Diffe- 
renzen; solche sind auch bei den Kurven der Chlorophylline zu er- 
kennen (Abb. 6). 

In unserer zweiten Mitteilung haben wir die Absorptionskurven der 
Protochlorophylle und einige ihrer Derivate mit dem PuLrrıcH-Photo- 
meter zu ermitteln versucht, die nunmehr durch die mit der Harpy- 
Apparatur gewonnenen überholt sind. Die relativ große Spektralbreite 
der Filter des PuLFricu-Photometers verursacht teilweise recht erheb- 
liche Verzerrungen. 

Auf Grund von Absorptionskurven wird man keine bündigen 
Schlüsse ziehen können, ob das Protochlorophyll b der Chlorophyll a- 
oder b-Reihe angehört. Leider konnte H. FıscHer die Konstitutions- 
aufklärung des Protochlorophylls b vor seinem Tode nicht mehr durch- 
führen, so daß die Frage, ob ein Protochlorophyll b als Vorstufe oder als 
Sekundärprodukt von Chlorophyll b in der Natur vorhanden ist, offen 
bleiben muß. Für die Pigmentphysiologie ist die Beantwortung dieser 
Frage von großer Bedeutung, vor allem wenn das Protochlorophyll die 
physiologische Vorstufe des Chlorophylis darstellt. 

Solange die Konstitution des Protochlorophylls b nicht aufgeklärt 
ist, sind wir an Hand der Absorptionskurven auf Vermutungen an- 
gewiesen. Bekanntlich weist Chlorophyll a in 3-Stellung des Kernes II 
des Porphinringes eine Methylgruppe CH, auf, Chlorophyll b statt dieser 
den Formylrest CHO. Vergleichen wir die Absorptionskurven von 
Chlorophyll a und b, Phaeophytin a und b und Chlorophyllin a und b, 
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so kann man in allen Fällen erkennen, daß bei dem Chlorophyll b und 
seinen Derivaten die Absorptionsbanden gegenüber Chlorophyll a und 
seinen Derivaten gegen die Mitte des Spektrums verschoben sind. 

Ganz besonders deutlich kommt dies in der Lage der 1. Bande und 
in der Endabsorption des kurzwelligen Spektralbereiches zum Aus- 
druck. Dadurch, daß die Endabsorption des Chlorophylls b bei längeren 
Wellen einsetzt als bei Chlorophyll a, erscheint jene Komponente gelb- 
grün, diese dagegen blaugrün. In diesem Punkte unterscheiden sich 
auch Protochlorophyll a und b. Dieses ist ebenfalls gelbgrün, jenes 
blaugrün. In der Lage der 1. Bande unterscheiden sich aber die beiden 
Protochlorophylikomponenten nicht, und in ‘der Lage der anderen 
Banden treten auch nur verhältnismäßig geringe Differenzen auf. 

Chlorophyll a und b lassen auch in der Zahl der Banden charakte- 
ristische Unterschiede erkennen. Letzteres ist ärmer an Banden als 
ersteres. Ein solcher Unterschied ist bei den beiden Protochlorophyll- 
komponenten nicht vorhanden (vgl. Abb. 1 und 2). 

Offensichtlich weist die Absorptionskurve von Protochlorophyll b 
gewisse Unterschiede gegenüber Protochlorophyll a auf, die an die- 
jenigen der beiden Chlorophyllkomponenten erinnern, vor allem was den 
Beginn der Endabsorption im kurzwelligen Teil des Spektrums anlangt. 

Vielleicht wird das Spektrum des Protochlorophylls b, das teils den 
Charakter der Chlorophyll a-, teils der Chlorophyll b-Reihe hat, durch 
das Vorhandensein eines Carbinolrestes CH,OH an Stelle der Methyl- 
gruppe CH, des Chlorophylis a, bzw. des Formylrestes CHO des Chloro- 
phylls b bedingt. Ob diese Vermutung den Tatsachen entspricht, muß 
die konstitutionschemische Forschung ergeben. 

Die zweite oben aufgeworfene Frage, ob die Protochlorophyll- 
komponenten physiologische Vorstufen des Chlorophylis sind, bedarf 
ebenfalls noch eingehender Bearbeitung. Noack und KIssLING 
(1929/30/31) und vor allem SCHARFNAGEL (1931) vertreten die Auffas- 
sung, daß die Umwandlung von Protochlorophyll zu Chlorophyll bei 
Belichtung erwiesen sei. Die Hydrierung des Protochlorophylls würde 
demnach bei Lichtwirkung einsetzen. In Anlehnung an MONTEVERDE 
führt H. FıschER Argumente an, die für eine postmortale Entstehung 
des Protochlorophylis sprechen. In meinem 1942 in Würzburg gehal- 
tenen Vortrag erwähnte ich, daß das Protochlorophyll das Produkt einer 
gehemmten oder fehlgeleiteten Chlorophyllbildung ist (SEYBOLD 1943). 
Unter normalen physiologischen Bedingungen braucht bei der Chloro- 
phylibildung die Protochlorophyllstufe vielleicht nicht durchschritten 
zu werden, wenn auch vom chemischen Standpunkt aus die Hydrie- 
rung des Protochlorophylis überzeugend ist. SCHARFNAGEL konnte 
zwar den Nachweis erbringen, daß bei Belichtung von etiolierten 
Keimpflanzen, die Protochlorophyll führen, dieses verschwindet und 
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Abb. 3. Absorptionskurven von Protophaeophytin a und Protophaeophytin b; 
Lösungsmittel Äther (HARDY-Apparatur). 

Chlorophyll auftritt. Ob aber die Hydrierung des Protochlorophylls 

wirklich erfolgt, ist vorderhand noch unbewiesen. SCHARFNAGEL hat 

mehrere Untersuchungen unter dem Gesichtswinkel angestellt, daß der 
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Chlorophyllbildung eine Photooxydation des Protochlorophylls zugrunde 
liegt. Bei dem derzeitigen Stand unserer Kenntnisse der Chemie des 
Protochlorophylls müßte also seine Hydrierung im Chloroplasten durch 
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Licht begünstigt werden. Es muß die Zukunft lehren, inwieweit die 
physiologische Entstehung des Chlorophylls mit der chemischen Auf- 
fassung der Chlorophyllumsetzung in Einklang zu bringen ist. 
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BARRENSCHEEN, PANY und SRB (1942) konnten übrigens in etio- 
lierten Weizenkeimlingen kein Protochlorophyll feststellen. SCHARF- 
NAGEL (1931) gelang es, im etiolierten, mit organischen Solventien 
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Absorptionsspektren von Protochlorophy.la und Protochlorophyll b in 
verschiedener Schichtdicke; aufgenommen mit Universal-Spektrographen von Zeiß, 
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infiltrierten Maisblatt einwandfrei bei 648—630 my eine Absorptions- 
bande festzustellen, die dem Protochlorophyll angehört, während die 
älteren Forscher wie PRINGSHEIM das Etiolin = Protochlorophyll aus 
etiolierten Keimpflanzen extrahieren konnten. Vermutlich hat die Auf- 
arbeitung des Materials bei BARRENSCHEEN zu lange Zeit in Anspruch 
genommen, so daß das Protochlorophyll zugrunde ging. 

Auf eine unerklärliche Unstimmigkeit der Beobachtungen von 
SCHARFNAGEL sei noch- kurz eingegangen. Er konnte bei etiolierten 
Maisblättern, die mit Wasser, 30% Azeton, Paraffinöl-Toluol oder 
Benzin infiltriert worden waren, eine dem Protochlorophyll zugehörige 
Absorptionsbande feststellen. Die Lage der Bande ist nach ScHaRr- 
NAGEL folgende: 











| Optischer 
my | Schwerpunkt 
mu 
Infiltration mit Wasser oder 30%igem Azeton . .| 639—630 | 634,5 
Infiltration mit Paraffindl-Toluol. . . . . . . . . 648—635 641,5 
Intiltrution mit Bensin . . . :-- . . . . . . … . 643—636 639,5 


Ungeachtet der durch die Infiltrationsflüssigkeiten bedingten ge- 
ringfügigen Bandenverschiebung liegt der optische Schwerpunkt des 
Chlorophyllbandes in vivo (die Blätter wurden durch die Infiltration 
nicht geschädigt, s. SCHARFNAGEL) bei 634—642 mu, während in äthe- 
rischer Lösung der Schwerpunkt dieser Absorptionsbande bei 625 my 
liegt. (In der spektrophotographischen Aufnahme des lebenden etio- 
lierten Maisblattes, die SCHARFNAGEL in seiner Arbeit wiedergibt, liegt 
der Schwerpunkt der Protochlorophyllbande eindeutig bei 625 my, 
jedenfalls nicht bei 639—640 mu! Die Bandenverschiebung von 625 mu 
des Protochlorophylls in vitro zu 640 my in vivo steht mit den Beob- 
achtungen am normal-grünen Laubblatt und dessen ätherischer Chloro- 
phyllösung in Einklang. In vitro zeigt die ätherische Lösung des 
Chlorophylis das Maximum bei 663 mu, in vivo bei 680—678 my. 
Die Verschiebung beträgt bei dem Protochlorophyll und dem Chloro- 
phyll also etwa 15 mu. Wenn nun SCHARFNAGEL schreibt: ,, Bemerkens- 
wert ist, daß bei Infiltration mit Wasser oder 30%igem Azeton nach 
längerer Belichtung am Spektroskop das für das Chlorophyll charakte- 
ristische Rotband sehr rasch auftrat und einwandfrei bei 665—648 my 
beobachtet werden konnte‘, so läge demnach der Schwerpunkt der 
Chlorophylibande bei 656 mu. In vivo liegt diese jedoch bei 680 bis 
678 my, die der ätherischen Lösung bei 663 mu. Die Chlorophyllösung 
zeigt aber gegenüber dem Blatt stets den Schwerpunkt der Bande 
bei kürzerer Wellenlänge. Wie die Beobachtung von SCHARFNAGEL 
erklärt werden soll, muß dahingestellt bleiben. Jeder, der sich mit der 
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Spektroskopie lebender Blätter beschäftigt hat, weiß, daß die Ablesung 
der Bandenlage recht schwierig ist; eine Differenz von etwa 20 mu 
ist aber damit nicht zu erklären. Wenn wir die Annahme machen, 
daß in dem etiolierten, am Spektroskop belichteten Maisblatt nur 
Chlorophyll b vorhanden gewesen wäre, dessen 1. Bande in ätherischer 
Lösung bei 645 my liegt, und im Chlorophyll eine Bandenverschiebung 
um 15 mu zu längeren Wellen eintritt, so käme der optische Schwer- 
punkt auf die Wellenlänge 660 mu. Wie unsere Beobachtungen aber 
zeigten (SEYBOLD und EGLE 1938), bildet sich bei etiolierten und hierauf 
belichteten Pflanzen zuerst die Chlorophyllkomponente a und die 
Komponente. b erst später. Wie wir im folgenden sehen werden (s. 
Abb. 9, I), findet sich in den Extrakten etiolierter, kurzbelichteter 
Pflanzen nur die Chlorophyllkomponente a. Die Erklärung, daß die 
fragwürdige Bandenlage von 665--648 mu, die SCHARFNAGEL angibt, 
von Chlorophyll b herrührt, muß also ausscheiden. 

Vielleicht kann die Beobachtung von SCHARFNAGEL aber so erklärt 
werden, daß sich an die I. Bande des Chlorophylls a die I. Bande des 
Protochlorophylis a unmittelbar anschloß und somit eine einheitliche 
Bande vorgetäuscht wurde, was bei der großen Unsicherheit der Banden- 
spektroskopie lebender Objekte nicht verwunderlich ist. 

Obwohl bereits durch die Untersuchungen von Noack und Kiss- 
LING sowie von SCHARFNAGEL der eindeutige Beweis erbracht worden 
war, daß in etiolierten Keimlingen Protochlorophyll auftritt, hielt ich 
es nicht für überflüssig — vor allem hinsichtlich des negativen Ergeb- 
nisses von BARRENSCHEEN — die Absorptionskurve des ätherischen 
Extraktes mit der Harpy-Apparatur aufzunehmen und ergänzend 
einige spektrophotographische Aufnahmen zu machen. Wurden etiolierte 
Weizenkeimlinge bei Tageslicht aufgearbeitet, so konnte kein Proto- 
chlorophyll, sondern nur Chlorophyll a nachgewiesen werden (Abb.9, I), 
erfolgte hingegen die Aufarbeitung bei völligem Lichtausschluß, so 
gelang eindeutig der Nachweis von Protochlorophyll a (Abb. 9, II). Die 
Harpy-Aufnahme (Abb. 10) des ätherischen Extraktes von Material, 
das im Dunkeln aufgearbeitet wurde, zeigt auBer den charakteri- 
stischen Banden des Protochlorophylls a (625 mu und 573 my) noch eine 
schwache Bande bei 665 mu, die dem Chlorophylla angehört. Offen- 
sichtlich bilden sich bei etiolierten Weizenkeimlingen Spuren von 
Chlorophyll auch im Dunkeln, was nicht iiberraschend ist, da Coniferen- 
keimlinge bekanntlich bei völligem Lichtausschluß zur Chlorophyll- 
bildung befähigt sind. 

Werden aus unreifen Kürbisfrüchten Samen im Licht herausgenom- 
men (wie früher wurden samenschalenfreie Ölkürbisse verwendet), die 
noch keine abgeschlossene Entwicklung der Pigmentbildung aufwiesen, 
so tritt Chlorophyllbildung ein. Wie die Abb.11 zeigt, läßt sich neben 
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Abb. 9 Lu. II. Absorptionskurven der ätherischen Extrakte etiolierter Weizenkeimlinge in 
verschiedener Schichtdicke. I Aufarbeitung des Materials im Licht, II im Dunkeln. 
Bei I ist Chlorophyll a, bei II Protochlorophyll a vorhanden, 
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Abb. 10. Absorptionskurven (HARpY-Apparatur) 

Weizenkeimlinge, dieim Dunkeln aufgearbeitet wurden. Kurve I: Analyse vom 12. 9. 42; 
Kurve II: Analyse vom 26, 9. 42. 

der bei665 mu auftretenden Chlorophylla-Bandedeutlich die Protochloro- 

phyll a-Bande bei 625 mu (außerdem diejenige bei 572 mu) erkennen. 
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Aus verschiedenen zeitbedingten Gründen konnten die Unter- 
suchungen nicht weitergeführt und konnte die Frage nicht eindeutig 
beantwortet werden, ob sich das Protochlorophyll in Chlorophyll um- 
setzt, oder ob letzteres aus einer unbekannten Vorstufe sich bildet. Wenn 
in Kürbissamenhäutchen bei Belichtung nicht alles Protochlorophyll 
verschwindet, so mag dies daran liegen, daß die Plastiden, die einmal 
Protochlorophyll gebildet haben, bereits in einen physiologischen 
Starrezustand eingetreten sind und das auftretende Chlorophyll nur 
in jüngeren, nicht ergrünten Plastiden bei Belichtung zur Ausbildung 
gelangt. Das Verhältnis von Chlorophyll zu Protochlorophyll ist, wie 
die Abb. 11 zeigt, bei den Kurven I und II verschieden groß, je nach 
dem Ergrünungszustand der Samen. Der Extrakt der Kurve I stammte 
von jüngeren, der der Kurve II von etwas älteren Samen. Die Um- 
wandlung des Protochlorophylls in Chlorophyll läßt sich mit dem Samen- 
‘ häutchen des Kürbis, der einen physiologischen Sonderfall darstellt, 
nicht eindeutig entscheiden. Leider ist der Gehalt an Protochlorophyll 
in etiolierten Keimpflanzen so gering, daß mit Extrakten der eindeutige 
Nachweis, ob bei Belichtung das Protochlorophyll verschwindet, nicht 
erbracht werden kann. Direkte spektroskopische Beobachtungen der 
Pigmentausbildung in vivo, wie SCHARFNAGEL sie anstellte (s. oben), 
führten auch zu keinem eindeutigen Resultat. Das Problem der Chloro- 
phyllbildung aus Protochlorophyll ist also zunächst noch nicht befrie- 
digend geklärt. Sobald als möglich, sollen diese Untersuchungen wieder 
aufgegriffen werden. 

In einer früher erschienenen Mitteilung über die Identität von 
Trichosanthin und Protochlorophyll (SEYBOLD 1939) setzte ich große 
Hoffnung auf die Untersuchung von Trichosanthesfrüchten, besonders 
im Hinblick auf die physiologische Leistung des Protochlorophylis. 
Dank dem Entgegenkommen von Dr. K. P. Biswas, Lloyd Botanic 
Garden, Darjeling und Prof. Dr. Tamrya, Tokio, ließen sich 1939 und 
1940 aus Samen von Trichosanthes palmata und T'. japonica im tropi- 
schen Warmhaus des Heidelberger Botanischen Gartens einige Pflanzen 
kultivieren, die mir mehrere Früchte lieferten. Diese prüfte ich in ver- 
schiedenen Entwicklungsstadien auf ihre Farbstoffe. Zu meiner 
Überraschung fand ieh weder in frischen noch in getrockneten Früchten 
Protochlorophyll, sondern neben Carotinoiden nur Chlorophyll a und b. 
Auf Anfrage teilte mir Prof. Tscutron, der aus dem Fruchtfleisch von 
Trichosanthes Protochlorophyll extrahieren konnte, im Sommer 1939 
mit, daß er seinerzeit (1892) den fraglichen Farbstoff ‚aus einem von 
Java gelieferten, getrockneten Pulver gewinnen konnte‘. Ich bin 
im Zweifel, ob das Protochlorophyll liefernde Pulver, das TscHIRcH 
in Händen hatte, wirklich aus dem Fruchtfleisch, und nicht vielmehr 

von den Samenhäutchen stammte. Ob meine Bedenken berechtigt 
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sind oder nicht, muß die Zukunft lehren. In lebenden Früchten von 
Trichosanthes palmata und T. japonica ist Protochlorophyll offen- 
sichtlich nicht vorhanden. Falls es aber bei einer noch näher zu be- 
stimmenden Trocknungsweise des Fruchtfleisches entstehen sollte, 
dann wäre das fiir die Biochemie des Chlorophylls von größtem Inter- 
esse. Wenn Protochlorophyll als postmortales Pigment auftritt, dann 
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Abb. 11. Absorptionskurven von ätherischen Extrakten der grünen Häutchen von 
Kürbissamen, die belichtet worden waren. Kurve I mit jüngeren, Kurve II mit älteren 
Samen gewonnen (HArpY-Apparatur). 


könnte es allerdings kaum noch als Vorstufe des Chlorophylls angesehen 
werden! Für den Pflanzenphysiologen ist es eine Enttäuschung, daß 
Protochlorophyll nicht, wie ich auf Grund der Literaturangaben irr- 
tiimlich annahm, in den Geweben der lebenden Frucht auftritt. 
Hoffentlich lassen sich die offenen Fragen der Physiologie des Proto- 


chlorophylls bald einer Klärung zuführen. 

Bemerkung. Im März 1948 wurde mir eine Arbeit von R. H. Goopwin und 
©. H. Owens: The formation of Chlorophyll a in etiolated oat seedlings, Plant 
Physiology 22, 197 (1947) bekannt, nachdem die vorliegende Mitteilung seit Jahren 
druckfertig vorlag. In Übereinstimmung mit eigenen Untersuchungen fanden die 
amerikanischen Forscher in etiolierten Weizenkeimlingen Protochlorophyll a, 
allerdings auch Chlorophyll a, und zwar in stärkerem Maße, als es die eigenen 
Messungen zeigen (Abb. 10). Beischwächerer, 2—3stündiger Belichtung etiolierter 
Weizenkeimlinge konnten Goopwin und Owens in Übereinstimmung mit 
unseren Beobachtungen (SEYBoLD und EGLe 1938) nur die Bildung von Chloro- 
phyll a feststellen; Chlorophyll b bildet sich langsamer, bzw. später. 
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aufgenommen. Polemiken sind zu vermeiden, kurze Richtigstellung der Tat- 
bestände ist zulässig. Aufsätze spekulativen Inhalts sind nur dann geeignet, wenn 
sie durch neue Gesichtspunkte die Forschung anregen. 


Il. Formelle Anforderungen. 

1. Das Manuskript muß leicht leserlich geschrieben sein. Die Abbildungs- 
vorlagen sind auf besonderen Blättern einzuliefern. Diktierte Arbeiten bedürfen 
der stilistischen Durcharbeitung zur Vermeidung von weitschweifiger und unsorg- 
fältiger Darstellung. Absätze sind nur zulässig, wenn sie neue Gedankengänge 
bezeichnen. 

2. Die Arbeiten müssen kurz und sprachlich gut geschrieben sein. Überflüssige 
Fremdworte sind zu vermeiden. Verfassernamen sind mit großen Buchstaben zu 
schreiben oder gerade zu unterstreichen, lateinische Pflanzen- und Tiernamen 
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Der Anschluß an frühere Behandlungen des Themas ist durch Hinweis auf die 
letzten Literaturzusammenstellungen (in Monographien, „Ergebnissen“, Hand- 
büchern) herzustellen. 

3. Der Weg, auf dem die Ergebnisse gewonnen wurden, muß klar erkennbar 
sein; jedoch hat eine ausführliche Darstellung der Methodik nur dann Wert, wenn 
sie wesentlich Neues enthält. 

4. Jeder Arbeit ist eine kurze Zusammenstellung (höchstens 1 Seite) der wesent- 
lichen Ergebnisse anzuiugen. 

5. Von jeder Versuchsart bzw. jedem Tatsachenbestand ist in der Regel nur 
ein Protokoll im Telegrammstil als Beispiel in knappster Form mitzuteilen. Das 
übrige Beweismaterial kann im Text oder, wenn dies nicht zu umgehen ist, in 
Tabellenform gebracht werden; dabei müssen aber zu umfangreiche tabellarische 
Zusammenstellungen unbedingt vermieden werden!. 

6: Die Abbildungen sind auf das Notwendigste zu beschränken. Entscheidend 
für die Frage, ob Bild oder Text, ist im Zweifelsfall die Platzersparnis. Kurze, 
aber erschöpfende Figurenunterschrift erübrigt nochmalige Beschreibung im Text. 
Für jede Versuchsart, jedes Präparat ist nur ein gleichartiges Bild, Kurve u. ä. 
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Kurve. Farbige Bilder können nur in seltenen Ausnahmefällen Aufnahme finden, 
auch wenn sie w‘chtig sind. Didaktische Gesichtspunkte bleiben hierbei außer 
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10. Festschriften und Monographien gehören nicht in den Rahmen einer Zeit- 
schrift. 
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Institut das gesamte Beweismateriai eingesehen oder angefordert werden kann. 
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Aus der Zweigstelle Baden (Rosenhof bei Ladenburg a. N.) des Kaiser Wilhelm- 
Instituts für Züchtungsforschung, Erwin Baur-Institut. 


UNTERSUCHUNGEN AN POLYPLOIDEN PFLANZEN. 


II. ZUR KEIMUNGSPHYSIOLOGIE DIPLOIDER 
UND AUTOTETRAPLOIDER NUTZPFLANZEN. 


Von 
FRANZ SCHWANITZ. 
(Eingegangen am 19. April 1948.) 


In einer früheren Arbeit des Verfassers (SCHWANITZ 1942) war der 
Einfluß der Genomverdoppelung auf die Pollenkeimung untersucht 
worden. Es hatte sich dabei herausgestellt, daß der Pollen von künst- 
lich hergestellten Polyploiden in künstlichen Medien stets erheblich 
schlechter keimte als der der diploiden Ausgangsformen. Zur Fort- 
setzung bzw. Ergänzung dieser Untersuchungen wurden in den Winter- 
monaten der Jahre 1941—1944 Versuchsserien angesetzt, in denen der 
Einfluß der Polyploidie auf den Ablauf der Samenkeimung analysiert 
wurde. Ferner wurde festzustellen versucht, ob in der Resistenz der 
keimenden Samen gegenüber Chemikalien und hohen Temperaturen 
Unterschiede zwischen den Valenzstufen bestehen. 


Material und Methodik. 


Als Versuchsmaterial diente diploides und tetraploides Saatgut von ver- 
schiedenen großsamigen Cruciferenarten. Die Tetraploiden waren durch Behand- 
lung der Keimlinge diploider Sorten mit Colchieinlösung erhalten worden. Als 
diploides Vergleichsmaterial diente jeweils von der gleichen Firma bezogenes 
Handelssaatgut der gleichen Sorte. Der Neubezug des diploiden Saatgutes ist 
damit begründet, daß alle verwendeten Arten weitgehend selbststerile Fremd- 
bestäuber sind. Damit stellen die Sorten stark heterozygote Populationen dar, 
und es erschien gleichgültig, ob der Samen von — den tetraploiden Pflanzen in 
der genetischen Konstitution sicher nicht gleichartigen — diploiden Pflanzen 
der behandelten Generation bzw. deren Nachzucht oder aus einer in der geneti- 
schen Streubreite dem Anfangsmaterial gleichartigen Handelssaat stammte. 
Das tetraploide Saatgut stammte jeweils von so vielen behandelten Ausgangs- 
pflanzen, daß angenommen werden kann, daß die genetische Variationsbreite 
der Ausgangspopulation in der tetraploiden Population enthalten ist. 

Die für die Untersuchungen verwendeten Arten (Ölrettich, Rübsen und gelber 
Senf) wurden deshalb gewählt, weil sie normal rasch keimen, sodann weil sie 
relativ große Samen besitzen und schließlich, weil von diesen Arten eine sehr 
große Menge von Saatgut zur Verfügung stand. Die Versuche wurden stets in 
Perri-Schalen mit einem Durchmesser von 10 cm zwischen 4 — in einigen Ver- 
suchen 6 — Lagen sehr dicken Filtrierpapiers, das bei Versuchsbeginn mit Wasser 
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angesättigt war, angesetzt. Bei längerer Versuchsdauer wurde das durch Ver- 
dunstung verlorengegangene Wasser täglich ersetzt. Als Wasser wurde Leitungs- 
wasser benutzt. Die Versuche wurden — soweit nicht anders angegeben — in 
Brutschränken der Firma Heraeus in Hanau durchgeführt. Es wurden teils 
die Keimprozente, teils die Wasseraufnahme der Samen bestimmt. Die Keim- 
versuche wurden fast stets mit mindestens 1000 Samen je Einzelversuch vor- 
genommen. Die Samenzahl je PErrı-Schale betrug 200, seltener 250 Stück. In 
den ersten Versuchen wurden die Gewichte und Keimprozente von der Gesamtheit 
der Samen bestimmt. In den späteren Versuchen wurden diese Werte für den 
Inhalt jeder PEerri-Schale getrennt festgestellt. Dadurch war besonders bei den 
Versuchen, bei denen die Versuchsreihe einmal oder mehrmals wiederholt worden 
war, eine fehlerstatistische Auswertung der Versuche möglich. Als Einheit diente 
dabei die Gewichtszunahme bzw. der Keimprozentsatz des Inhalts der einzelnen 
Perri-Schalen. Die Auswertung erfolgte nach den üblichen statistischen Methoden 
(JoHANNSEN 1926, Just 1935, Honcamp 1931, Tepın 1941). Zur Errechnung 
von P wurden die Tafeln von KoLLER (1940) sowie die von PÂrTau (1943) veröffent- 
lichten t-Tafeln benutzt. Für die Angabe der Sicherung zwischen zwei Werten 
bedienen wir uns der von PIRSCHLE (1942) angeführten Zeichen ***P < 0,0027, 
Wahrscheinlichkeit > 99,73% ; **P 0,0027—0,01, Wahrscheinlichkeit 99,73—99 % ; 
xP 0,01—0,05, Wahrscheinlichkeit 99—95%; °P 0,05—0,1 (Wahrscheinlichkeit 
95—90 % ), Unterschiede können nicht mehr als gesichert gelten; °°P > 0,1, Wahr- 
scheinlichkeit unter 90%. 
Versuche. 
A. Der normale Keimungsverlauf bei diploiden und tetraploiden Samen. 
1. Die Samenquellung. Zu Beginn der Versuche sollte zunächst ein- 
mal festgestellt werden, wieweit etwaige Unterschiede in der Keimung 
rein physikalisch-chemisch 
Tabelle 1. Ölrettich (Raphanus sativus L. var. bedingt sind. Es wurden 


oleiferus METZGER). Wasseraufnahme der Samen Bel Gase von Ülnettich 


1 kochtem W je 1000 Si > a ‘a 
Seen Soe un) in Glasröhrchen von 72cm 








Dauer der "ho ge Höhe und 3 cm Durch: 
Valenz Trockengewichtes bei messer in frisch abgekoch- 
30°C 50°C tes Wasser getan. Um zu 
| verhindern, daß mit den 
’ 2 2 | es Samen Luft eingeführt 
8 on 174,0 187,9 wurde, wurden die Samen 
4n 166,6 171,9 vor Versuchsbeginn in of- 
12 2n 173,1 181,8 fene Schalen mit abge- 
4n 174,2 176,8 kochtem Wasser getan und 
24 2n 181,8 190,9 kurze Zeit evakuiert. Auf 
4n 173,6 177,3 das Wasser in den Glas- 
48 2n 181,8 190,6 röhrchen wurde nach dem 
* 28,9 Em Einfüllen des Wassers eine 
12 poe A 191,1 dünne Schicht Paraffinöl 

n — 178,6 











getan. Vor Versuchsbeginn 
war das Gewicht pon lufttrockenen Samen festgestellt worden. Aus 
der Differenz zwischen dem Gewicht der trockenen und dem der 
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gequollenen Samen wurde die durch die bloBe Quellung hervorgerufene 
Wasseraufnahme bestimmt. 

Die Ergebnisse dieses Versuches (s. Tabelle 1) zeigen, daB die durch 
reine Quellung bedingte Wasseraufnahme bei den Diploiden ein klein 
wenig günstiger verläuft als bei den Tetraploiden, ein wescntlicher 
Unterschied ist jedoch nicht vorhanden. Ähnlich sind die Ergebnisse 
einer anderen Versuchsserie, in der die Wirkung verschiedener Elektro- 
lytlésungen auf die Quellung der Samen untersucht wurde (Tabelle 2). 
Die Versuchsbedingungen wa- 
ren in diesem zweiten Versuch Tabelle2. Olrettich (Raphanus sativus L. var. 


die gleichen wie oben, für die oleiferus Merzeer). Quellung der Samen in 
verschiedenen Medien. Quellungsdauer 














Herstellungder Lösungen wur- 24 Stunden (je 500 Samen). 
den „pro analysi‘‘-Präparate 
von Merck verwendet. | a ee tee 
Beide Versuchsreihen zei- | ee 
gen, daß, wenn überhaupt in H,0 2n 172,8 
der Quellfähigkeit der 2n- und 4n 172,7 
der 4n-Samen irgendwelche 2 mol LiCl 2n 165,4 
Unterschiede. bestehen, diese 4n 157,3 
sehr gering sind, so daB sie 2 mol KCl 2n 157,1 
praktisch als bedeutungslos | ge | 190,5 
angesehen werden können. 2 mol NaCl | = | ae 
2. Der Einfluß der Tempe- 8 mlKJ” °n | 181.5 
ratur auf die Keimung. Es rn 164,9 


wurde dann der Einfluß der 

Temperatur auf die Keimung diploider und tetraploider Samen 
untersucht. Die Versuchsserie bei + 10°C wurde in einem Versuchs- 
kühlschrank der Firma Linde, die anderen Versuchsserien in Brut- 
schränken der Firma Heraeus in Hanau durchgeführt. Ebenso wie 
alle folgenden wurden auch diese Versuche in Petri-Schalen zwischen 
Filtrierpapier vorgenommen. Bei 10° C und 20° C wurde die erste 
Bestimmung der Keimprozente erst nach 24, in allen anderen bereits 
nach 4 Stunden vorgenommen. Die Untersuchungen (Tabelle 3 und 4) 
ergeben, daß in den Keimprozenten, vor allem aber in der Wasserauf- 
nahme, die Diploiden den Tetraploiden überlegen sind. Das Keimungs- 
optimum scheint bei etwa 30°C zu liegen. Bei dieser Temperatur ist 
bereits nach 24 Stunden fast der endgültige Keimungsprozentsatz er- 
reicht. Bei dieser Temperatur sowie bei 35°C liegt auch die Wasser- 
aufnahme nach 24 Stunden über der Wasseraufnahme, die durch 
bloße Quellung erfolgt. Bei den anderen Temperaturstufen sowie bei 
sämtlichen Temperaturstufen nach 4, 8 und 12 Stunden bestehen 
keine wesentlichen Unterschiede zwischen der Wasseraufnahme bei 
bloßer Quellung und bei normaler Keimung. Erst nach 24 Stunden 
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Tabelle 3. Keimprozente von Ölrettich (Raphanus sativus L. var. oleiferus METZGER) 
bei verschiedenen Temperaturen nach (je 500 Samen): 
(— bedeutet Fehlen des Versuchs.) 
| 


’ er | | 

er | Valenz | 4 Std. | 8 Std. ‘| 12 Std. | 24 sta. | 48 Std. | 72 Std. | 96 Std. 

| ; 
1 












































10 en bi _ _ 0,2 33,0 89,2 96,6 
4n ae oa _ 0,0 27,6 85,2 95,4 
20 2n _ _ _ 57,6 96,0 99,2 96,4 
4n a _ _ 38,6 94,4 98,0 97,6 | 
30 2n 9,2 7,2 34,8 91,6 95,8 97,2 96,9 | 
4n 8,0 10,0 26,8 72,0 94,0 93,0 98,0 
35 2n 0,8 0,8 13,6 62,0 92,2 99,0 94,8 | 
4n 0,6 1,4 4,2 45,0 84,4 93,8 87,8 | 
40 2n | 00 | 00] 00] 12 | oo | 00 | 0,0 | 
| 4n 0,0 | 00 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 


Tabelle 4. Wasseraufnahme von Ülrettich (Raphanus sativus L. var. oleiferus 
METZGER) in Prozenten des Trockengewichtes bei verschiedenen Temperaturen 
nach (je 500 Samen): 

















r | | ® 
gp Valenz | 4 Std. 8 Std. | 12 Std. | 24 Std. | 48 Std. | 72 Std. | 96 Sta 
| | | | | 
| | | 1 | 
NT de | ee a = | 1204 | 188,7 | 223,6 | 253,2 
| 4n | = - — | 162,4 | 177,1 | 207,8 | 231,8 
dé Sois, tt NES an _ | 186,3 | 305,2 | 428,0 | 665,0 
| 4n | = _ _ 178,4 | 225,3 | 343,0 | 561,0 
30 2n | 159,5 | 168,0 | 180,5 | 233,6 | 449,6 | 824,9 | 963,6 
| 4n 144,1 | 161,4 | 173,5 | 195,9 | 32,65 | 611,7 | 842,0 | 
35 | 2n | 162,9 | 191,0 | 172,5 | 210,0 | 353,8 | 554,8 | 881,3 
| 4n | 156,4 | 149,9 | 171,3 | 182,9 | 269,4 | 404,9 | 541,8 | 
40 | 2n | 159,5 | 175,5 | 173,7 | 174,0 | 179,6 | 179,0 | 171,7 
| 4n | 155,6 | 165,8 | 169,7 | 173,6 | 176,8 | 172,4 | 169,2 


"steigt die Wasseraufnahme erheblich über das Maß der Wasserauf- 
nahme bei Quellung. Bezeichnend ist die Tatsache, die bereits früher 
bei der Pollenkeimung (SCHWANITZ 1942) immer wieder festgestellt 
werden konnte, daß die Überlegenheit der Diploiden über die Tetra- 
ploiden um so stärker hervortritt, je optimaler die Keimungsbedin- 
gungen an und für sich sind. Die tetraploiden Samen sind offenbar 
ebensowenig wie die tetraploiden Pollenkörner in der Lage, günstige 
Außenbedingungen so gut auszunützen, wie dies die Diploiden ver- 
mögen. 

3. Die Wasseraufnahme keimender Samen. Die Ergebnisse der 
Versuche bei Ölrettich werden unterstrichen durch die Untersuchung 
der Wasseraufnahme bei Rübsen und gelbem Senf (Tabelle 5 und 6). 
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Tabelle 5. Sprengelrübsen ( Brassica rapa 
L. var. oleiferus METZGER). Wasserauf- 
nahme bei 25° C in Prozenten des Aus- 
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Tabelle 6. Gelber Senf ( Sinapis albaL.). 

Wasseraufnahme bei 25° C in Prozenten 
des Ausgangsgewichtes (n = 10, 





gangsgewichtes (n = 30, je 6000 Samen.) je 2000 Samen.) 








Stunden | Valenz | M + m Stunden | Valenz Mim 
| | | 
24 | 2n  |216,box+ 2,657 24 | 2n  |257,80x+ 1,471 
an 187,7 + 1,201 4n | 269,8 + 1,164 
48 2n | 446,00 7,939 48 | 2n | 581,60x%4 9,757 
4n 276,2 + 2,959 4n | 289,2 + 9,271 
72 2n | 733,2xxx + 14,479 72 2n 874,8xxx + 9,293 
4n 475,4 +12,842 | an 720,5 + 9,811 
96 2n | 927,6xxx + 13,544 96 | 2n 893,8xxx + 21,800 
| 4n |617,4 +13,269 | 4n 738,2  +13,593 
Auch hier zeigt sich eine — statistisch gesicherte — zunächst 


noch schwache Überlegenheit der Diploiden, die mit fortschreitender 
Entwicklung immer stärker zutage tritt. 


B. Die Triebkraft diploider und tetraploider Samen. 

Die Keimung in der Natur ist nun im allgemeinen nicht nur das 
Ergebnis des Zusammenwirkens der — genetisch und physiologisch 
bedingten — Keimfähigkeit der Samen mit der im Boden zur Ver- 
fügung stehenden Wasser- sowie der notwendigen Wärmemenge, son- 
dern es spielt auch die Überwindung des Druckes der über den Samen 
befindlichen Erdschichten eine beachtliche Rolle. Es wurde daher 
im Rahmen der vorliegenden Untersuchungen auch die Triebkraft 
diploider und tetraploider Samen vergleichend geprüft. Die Samen 
wurden hierfür in große quadratische Keimschalen (11x 11x 5cm) 
gebracht und mit verschieden hohen Schichten des üblichen ge- 
körnten Ziegelgruses überschichtet. Je Versuch und Valenzstufe wur- 
den 200-Korn ausgesät und zwar 100 Korn je Schale. Jede Schale 
enthielt die gleiche Menge diploider und tetraploider Samen. Die 
Schalen wurden angefeuchtet und im Gewächshaus untergebracht. 
Tabelle 7 zeigt die Ergebnisse dieser Untersuchungen. 

Aus den erhaltenen Zahlen geht deutlich hervor, daß unter Schicht- 
dicken, deren Durchbrechung für die Pflanzen ohne jede Schwierigkeit 
möglich ist, die Keimung bei Diploiden und Tetraploiden keine Unter- 
schiede zeigt. Mit zunehmender Schichtdicke, d.h. mit dem An- 
wachsen des Widerstandes, den der Bodendruck der keimenden Pflanze 
bereitet, zeigt sich immer stärker die Überlegenheit der tetraploiden 
Pflanzen. Dieses günstigere Verhalten der Tetraploiden gegenüber 
stärkerer Bodenbedeckung dürfte auf die Zunahme der Samengröße und 
damit auch der Größe und Kräfte der Keimlinge infolge der Polyploidie 
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FRANZ SCHWANITZ: 
Tabelle 7. T'riebkraft von diploiden und tetraploiden Samen. 
(— bedeutet Fehlen des Versuchs.) 























Keimprozente bei einer Schichtdicke über 
6 den Samen von 
—— Valens} 0,3 | 05 | so | 15 | 20 | 40 | 60 
Zentimeter 
| | 
(Lepidium sativum | | 
aes . Sw 2n | 91 | 57 | 36 | 20 | 28 = 
an 86 91 | 67 | 43 44 — 
Gelber Senf | 
(Sinapis alba L.). | 2n — 83 | — | — 57 0 0 
4n — 100 — | — 90 I 0 
Rettich, Münchener | 
Bier (Raphanus sa- | 
tivus L.) ..... 2n =») | 197 91 38 6 
4n PR Del 95 45 25 
Sprengelrübsen | 
Brassica rapa var. | | | | 
oleifera) . . . . 2n — 90 |- — — | 56 0 0 
at — | NT = | - 30 0 | 0 


zurückzuführen sein. Infolge ihrer größeren Samen besitzen die Tetra- 
ploiden also eine erheblich größere Triebkraft als die Diploiden. 


‚C. Resistenzversuche. 


Die Feststellung, daß die Tetraploiden erheblich langsamer Wasser 
aufnehmen als die Diploiden, sowie die an anderer Stelle gemachte 
Beobachtung, daß die Harnstoffpermeabilität bei den Tetraploiden : 
erheblich niedriger ist als bei den Diploiden, ließ es als wichtig er- 
scheinen, zu untersuchen, ob die Tetraploiden vielleicht infolge einer 
langsameren und geringeren Stoffaufnahme gegenüber schädlichen 
Konzentrationen der verschiedensten Stoffe resistenter seien als die 
Diploiden. 

Es wurden daher einmal Rübsensamen verschieden lange Zeit in 
Perhydrollösungen verschiedener Konzentration eingelegt, wobei dafür 
gesorgt wurde, daß die Samen nicht durch anhaftende Sauerstoffbläs- 
chen an die Oberfläche der Flüssigkeit gelangen konnten. Nach der 
Behandlung wurden die Samen mit Leitungswasser gründlich gewässert 
und in der üblichen Weise zwischen feuchtem Filtrierpapier in PETRI- 
Schalen zur Keimung gebracht. Tabelle 8 zeigt die Ergebnisse: Mit 
steigender Konzentration der Lösung und mit der zeitlichen Zunahme 
der Einwirkung des Perhydrols sinken die Keimprozente der tetraploiden 
Samen ganz erheblich stärker ab als die der diploiden. Die diploiden 
Samen sind gegenüber der schädigenden Wirkung des Peroxyds offenbar 
resistenter als die tetraploiden. 
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Tabelle 8. Sprengelrübsen (Brassica rapa L. var. oleifera METZGER) 
in Perhydrollösung gebeizt, Keimprozente bei 25°C nach 3 Tagen (n = 4, 
je 1000 Samen). 








Keimprozente nach einer Dauer der Perhydroleinwirkung von 

















hydrol- | y,_ 
konzen-| jenz 0 Min. 30 Min. 60Min. | 90Min. 120 Min. 
(Kontr.) | Mim Mim | Mim | Mim 

T 

2n | 89,7xxx + 2,06 | 84,9xxx + 1,72 | 73,9xxx + 1,77 | 50,5xxx + 0,26 | 47,9xxx + 1,55 

4n 172,0 +1,58 32,0 +2,75 | 18,9 +2,41 6,7 +0,68| 86 +0,65 

2n 85,0xxx + 1,24 | 67,20 +9,69 | 86,4xxx + 1,50 | 89,6xxx + 1,45 

4n 62,5 +3,21 | 50,0 +3,16 | 67,2 +0,75'56,8 +1,75 

2n 90,4xx +1,11 | 79,4x +6,29 | 87,0xxx + 1,01 | 86,6xxx + 1,08 

4n 52,0 +8,09 | 57,5 +5,14 | 62,0 +1,87 | 55,3 +1,51 


Ähnlich war das Verhalten von Rübsen und gelbem Senf, die zwischen 
Filtrierpapier, das mit Chloralhydratlösungen verschiedener Konzen- 
tration getränkt war, zur Keimung gebracht wurden (Tabelle 9). 

In gleicher Weise zeigten mit Lösungen von Oxalsäure, Borsäure und 
Calciumchlorid angesetzte Keimversuche ebenfalls bei gesteigerten 
Konzentrationen eine stärkere Empfindlichkeit der Tetraploiden, 
die sich auch hier bei ungünstigen Konzentrationen in einer wesentlich 
stärkeren Herabsetzung der Keimprozente und der Wasseraufnahme als 
bei den Diploiden äußerte (Tabelle 10, 11 und 12). Keimversuche mit 
Chinosollösung ergaben keine eindeutigen Resultate. Bei Keimung 
von Ölrettichsamen in Rohrzuckerlösungen verschiedener Konzentration 
konnten keine sicheren Unterschiede im Verhalten der Diploiden und 
der Tetraploiden festgestellt werden. 

Schließlich wurde noch die Wirkung trockener Hitze auf lufttrockene 
Samen von Ölrettich und gelbem Senf geprüft. Ölhaltige Samen sind, 
wie schon frühere Untersucher feststellen konnten, ungewöhnlich 
widerstandsfähig gegen hohe Temperaturen. Die Erhitzung der zu je 
200 Stüek in Tütchen von Filtrierpapier gepackten Samen erfolgte in 
Trockenschränken von Heraeus in Hanau. In einer ganzen Reihe von 
Vorversuchen trat die hohe Hitzeresistenz der verwendeten Samen deut- 
lich zutage. Besonders günstig schien für die vergleichende Prüfung 
der Hitzeresistenz eine Temperatur von 95° C zu sein, da sich bei dieser 
Temperatur das Absinken der Keimfähigkeit bis zu deren. völligem 
Verlust über eine ganze Anzahl von Stunden hinzog. Die Hauptversuche 
wurden daher bei dieser Temperatur angesetzt und nach der Behandlung 
die Samen wie üblich zwischen feuchtem Filtrierpapier in PETRI- 
Schalen bei 25° C zur Keimung gebracht. Tabelle 13 zeigt die Ergebnisse 
einiger solcher Versuche. 

Beim Ölrettich konnte nur die eine Versuchsreihe variationsstati- 
stisch ausgewertet werden, bei der anderen waren stets die Keimprozente 
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von allen 5 Schalen gemeinsam bestimmt worden, so daß eine stati- 
stische Auswertung nicht möglich war. Aus den Keimprozenten der 
erhitzten Samen geht deutlich hervor, daß die tetraploiden Samen auch 
gegenüber hohen Temperaturen weniger widerstandsfähig sind als die 
diploiden. Während in allen diesen Versuchen die Resistenz der Pflanzen 
gegenüber von außen herangetragenen Verhältnissen geprüft worden 
war, wurde in einer letzten Untersuchung versucht, noch unmittelbare 
Aufschlüsse über die Vitalität der Pflanzen zu erhalten. Je 100 diploide 
und tetraploide Samen wurden in 10 viereckigen Aussaatschalen 
(11 x 11 x 5 cm) in mit Salzsäure ausgekochtem und danach gründlich 
— zuletzt mit destilliertem Wasser — ausgewaschenem Sand ausgesät. 
Die Schalen wurden in Frühbeete gebracht und mit destilliertem Wasser 
feucht gehalten. Ein Parallelversuch im Dunkeln mußte wegen starker 
Verpilzung der Pflanzen vorzeitig abgebrochen werden. Die Hunger- 
versuche im Frühbeet ergaben, daß 15 Tage nach dem Auflaufen von 
den diploiden Keimpflanzen von Rübsen 8,2%, von den tetraploiden 
3,6%, von den diploiden Senfpflanzen 3,6%, von den tetraploiden nur 
noch 0,9% am Leben waren. Das Ergebnis dieses Hungerversuchs ist 
überraschend, da ja den tetraploiden Keimpflänzchen infolge des 
gegenüber den diploiden annähernd doppelt so hohen 1000-Korngewicht 
wesentlich größere Mengen an Nährstoffen zur Verfügung stehen. Da 
andererseits eigene wie auch Untersuchungen anderer Autoren (STÄL- 
FELT 1943) ergeben haben, daß die Atmung tetraploider Pflanzen 
niedriger ist als die ihrer diploiden Ausgangsformen, kann das schnellere 
Absterben bei Tetraploiden auch nicht darauf beruhen, daß die Tetra- 
ploiden bei der Keimung und ersten Entwicklung mehr Reservestoffe 
verbrauchen als die Diploiden. Vielmehr liegt auch hier der Schluß : 
nahe, daß das schnellere Zugrundegehen der Tetraploiden beim Hungern 
ein Ausdruck ihrer verminderten Lebenskraft ist. 


Diskussion der Ergebnisse. 

Die quantitative Analyse des Keimungsvorganges, insbesondere der 
Wasseraufnahme bei der Keimung, zeigt, daß die Keimung bei den 
Tetraploiden langsamer verläuft als bei den Diploiden. Wir finden 
‘bei der Keimung also die gleiche Erscheinung, die immer wieder bei 
der Gesamtentwicklung der tetraploiden Pflanzerı beobachtet und 
beschrieben wird: eine gegenüber den Diploiden mehr oder minder 
erhebliche Verlangsamung der Entwicklung. Weun wir uns nun be- 
mühen, eine Vorstellung über die etwaigen Ursachen dieser Verlang- 
samung zu erhalten, müssen wir uns einmal vergegenwärtigen, daß keine 
Unterschiede in der Wasseraufnahme der Diploiden und Tetraploiden 
bei der reinen mechanischen Quellung sowie in den ersten 12 Stunden 
der normalen Keimung bestehen, d. h. bei der Wasseraufnahme, die voll- 
ständig oder doch überwiegend mechanisch erfolgt. Dort dagegen, wo 
die Wasseraufnahme einen Lebensvorgang vorstellt, wie in allen späteren 
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Keimungsstadien, stellen sich, wie wir gesehen haben, erhebliche 
Unterschiede zwischen den Diploiden und den Tetraploiden ein. Die 
Unterschiede, die wir im Verhalten der Pflanzen in den allerersten 
Stadien der Keimung und in späteren Entwicklungsstadien beobachten 
konnten, müssen auf einem Faktor beruhen, der in den ersten Entwick- 
lungsstadien keine oder doch keine wesentliche Rolle spielt, der auf 
den späteren Stadien dagegen den Keimungsverlauf entscheidend be- 
stimmt. Ein solcher Faktor, der in den ersten Keimungsstadien eine 
geringe, auf späteren dagegen eine sehr große Rolle spielt, ist die 
Atmung. Für einen entscheidenden Einfluß der Atmung auf den 
Keimungsverlauf sprechen auch die in Tabelle 3 und 4 wiedergegebenen 
Werte, die die starke Abhängigkeit der Keimung und vor allem der 
Wasseraufnahme von der Temperatur zeigen: Bei niederen Tempera- 
turen ist die Wasseraufnahme gering und verläuft bei Diploiden und 
Tetraploiden fast gleich. Da auch die Atmung eine entsprechende 
Temperaturabhängigkeit zeigt, da ferner die Atmung bei der Quellung 
keine, beim Beginn der Keimung ebenfalls keine oder doch nur eine 
geringe Rolle spielt und da schließlich die Atmung bei den Tetraploiden, 
wie die Untersuchungen von STÄLFELT (1943) und eigene Unter- 
suchungen zeigen, erheblich schwächer ist als bei den Diploiden, darf 
wohl als Arbeitshypothese angenommen werden, daß die langsamere 
Entwicklung der tetraploiden Keimlinge auf deren schwächere Atmung 
zurückzuführen ist, durch die die für die Wasseraufnahme wichtigen 
Prozesse verlangsamt werden. Als solche Prozesse dürfen wir wohl 
in erster Linie die Aktivierung und Bildung der fett- und stärkeab- 
bauenden Fermente ansehen. Verläuft die Aktivierung dieser Fermente 
infolge der verlangsamten Atmung der Tetraploiden bei diesen lang- 
samer als bei den Diploiden, so ist auch der Abbau der Fette und der 
Stärke zu osmotisch aktiven Substanzen bei den Tetraploiden schwächer 
als bei den Diploiden. Damit ist der für die Wasseraufnahme in 
wasserdampfgesättigter Atmosphäre — wie dies in den PETRI-Schalen 
unter den gegebenen Versuchsbedingungen der Fall ist — ent- 
scheidende Faktor, der osmotische Wert der Zellen, bei den Diploiden 
höher als bei den Tetraploiden. Infolge des höheren osmotischen 
Wertes ist auch die Saugkraft erhöht: die Diploiden nehmen daher 
das Wasser erheblich rascher und stärker auf als die Tetraploiden. 
Diese Arbeitshypothese läßt es verständlich erscheinen, daß die Tetra- 
ploiden bei der Keimung langsamer das Wasser aufnehmen als die 
Diploiden, obwohl auf den späteren Entwicklungsstadien der Pflanze 
der Wassergehalt der Tetraploiden in der Regel über dem der Di- 
ploiden liegt. Es liegt auf der Hand, daß unter diesen Umständen 
bei der Entwicklung der Keimpflanzen ein Punkt kommen muß, an 
dem der Wassergehalt der Tetraploiden ebenso hoch ist wie der der 
Diploiden und daß bei weiterer Entwicklung über diesen Punkt hinaus 
dann der Wassergehalt der Tetraploiden den der Diploiden übertrifft. 
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In einer weiteren Untersuchung soll sowohl dieser Punkt wie auch das 
Problem des höheren Fermentgehaltes gleichalter diploider und tetra- 
ploider Keimlinge geklärt werden. 

Bei der Untersuchung der Keimkraft zeigte sich deutlich eine Uber- 
legenheit der Tetraploiden. Wie.schon oben angedeutet wurde, ist 
dieser Befund wenig überraschend, da ja das 1000-Korngewicht der 
Tetraploiden annähernd doppelt so groß ist wie das der Diploiden. 
Die Überlegenheit der Tetraploiden ist in diesem Falle also rein morpho- 
logisch begründet. 

Vergleichende Untersuchungen über die Resistenz von Pflanzen ver- 
schiedener Valenzstufen gegenüber extremen Außenbedingungen sind 
bereits von HEILBRONN (1935) vorgenommen worden. Er setzte haploide 
und diploide Prothallien von Polypodium aureum in Wasser 2 Min. lang 
Temperaturen verschiedener Höhe aus. Dabei konnte er feststellen, 
daß die haploiden Prothallien eine maximale Temperatur von 55° C, 
diploide dagegen nur eine solche von 50°C ertragen können. Ferner 
wurden die Prothallien 17 Stunden lang der Einwirkung verschieden 
starker Chloralhydratlösungen ausgesetzt: die Einwirkung von 0,5% 
Chloralhydrat überlebten 92% der haploiden Prothallien, die sämtlich 
normale Sporophyten bildeten. Von den diploiden überlebten die Be- 
handlung nur 53% der Prothallien, die zu 5% verkrüppelte Sporo- 
phyten bildeten. 

PresCHLE (1942a und b) konnte in Wasserkulturversuchen mit di- 
ploiden und tetraploiden Pflanzen von Stellaria media feststellen, daß die 
Tetraploiden den Diploiden um so mehr unterlegen waren, je mehr sich 
die Zusammensetzung der Nährlösung von der Norm entfernte, wenn 


also etwa die Gesamtkonzentration der Lösung erheblich vermindert . 


oder erhöht wurde. Auch gegenüber toxisch wirkenden Konzentrationen 
einzelner Stoffe (Cu- und Mn-Verbindungen) erwiesen sich die Tetra- 
ploiden empfindlicher als die Diploiden. 

Ferner zeigten sich die Diploiden gegenüber ungünstigen Klima- 
verhältnissen als wesentlich widerstandsfähiger als die Tetraploiden. 
Gegenüber Bormangel allerdings waren die Diploiden empfindlicher 
als die Tetraploiden. 

Die Ergebnisse der Untersuchungen der beiden hier angeführten 
Autoren stimmen demgemäß in allen wesentlichen Punkten mit den von 
uns erhaltenen Resultaten vollständig überein: Sowohl gegenüber 
Chemikalien wie gegenüber extremen Temperaturen sind die Tetra- 
ploiden erheblich empfindlicher als die Diploiden. Über die Ursachen 
dieser Erscheinung können wir uns heute noch kein Bild machen. Die 
Befunde gerade der Resistenzuntersuchungen stehen im schroffen Gegen- 
satz zu den Ergebnissen der Untersuchungen über das Verhalten poly- 
ploider Sippen und Arten in der Natur. Über die Ursachen dieses 
verschiedenartigen Verhaltens werden uns nur weitere experimentelle 
Analysen Aufschlüsse erteilen können. 
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Zusammenfassung. 

Diploide und tetraploide Samen von Ölrettich (Raphanus sativus L. 
var. oleiferus METZGER), Senf (Sinapis alba L.) und Winterrübsen 
(Brassica rapa L. var. oleifera METZGER) zeigen keinen Unterschied in der 
Wasseraufnahme bei der Quellung und während der ersten 12 Stunden 
der Keimung. Auf allen späteren Keimungsstadien sind die Diploiden 
den Tetraploiden in der Keimungsgeschwindigkeit und in der Geschwin- 
digkeit der Wasseraufnahme um so mehr überlegen, je günstiger die 
Außenbedingungen für die Keimung sind. Als Arbeitshypothese wird 
angenommen, daß die bessere Wasseraufnahme der Diploiden auf deren 
stärkere Atmung zurückzuführen ist. Die bessere Atmung fördert die 
Aktivierung bzw. den Aufbau der die Reservestoffe (Öl und Stärke) zu 
osmotisch wirksamen Substanzen abbauenden Fermente. Dadurch 
besitzen von gleichalten diploiden und tetraploiden Keimlingen die 
diploiden die höhere Saugkraft und können infolgedessen das zur Ver- 
fügung stehende Wasser sehr viel rascher aufnehmen als die tetra- 
ploiden. 

Die Triebkraft ist bei den Tetraploiden erheblich höher als bei den 
Diploiden. Die Ursache hierfür ist in rein morphologischen Gründen 
zu suchen: das 1000-Korngewicht der Tetraploiden ist ungefähr doppelt 
so groß wie das der Diploiden. 

Resistenzversuche. Einwirkung von Chemikalien [CC1,CH(OH),, 
(H,0,),, H,BO,, H,C,0,, CaCl,] und von Hitze auf die ruhenden Samen 
bzw. die keimenden Samen ergab, daß die Tetraploiden gegenüber 
toxischen Dosen der verschiedenen Stoffe wie auch gegenüber hohen 
Temperaturen erheblich empfindlicher sind als die Diploiden. Eine 
höhere Empfindlichkeit der Tetraploiden konnte auch in einem Hunger- 
versuch festgestellt werden. Über die Ursachen dieser Erscheinung 
kann vorläufig noch nichts ausgesagt werden. 
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ÜBER LEITBÜNDELISOLIERUNG IN ACHSENARTIGEN 
ORGANEN *. 


Von 
WILHELM TROLL. 
Mit 6 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 5. Mai 1948.) 


Beim Auslichten eines Bestandes von Heracleum Mantegazzianum, 
jener bekannten, durch ihre riesigen Dimensionen ausgezeichneten 
kaukasischen Art der bei uns mit Heracleum Sphondylium vertretenen 
Umbelliferengattung, fiel mir auf, daß in den umfangreichen Mark- 
höhlen der Blattstiele vielfach lose Stränge verliefen. Wurde ein Blatt 
an der Stielbasis abgeschnitten, so konnten diese von der Schnittstelle 
aus mit einer Pinzette erfaßt und herausgezogen werden. Groß war 
mein Erstaunen, als sich zeigte, daß die so aus der Markhöhle befreiten 
Stränge schier kein Ende nehmen wollten. In vielen Fällen erreichten 

sie nahezu 1 m, das ist fast dieselbe Länge, wie sie der Blattstiel selbst 
aufweist (Abb. 1). 

Über die Natur dieser Stränge bestand von vorneherein kein 
Zweifel. Es handelt sich um Leitbündel. Wir haben es also mit einem 
Fall von Leitbündelisolierung zu tun. 

Ähnliches hatte ich früher schon beobachtet, und zwar bei Allium 
Cepa. Bei dieser Pflanze kommen isolierte Bündel gelegentlich in den. 
schaftartigen Infloreszenzachsen vor, wo sie sich aber auf die bauchige 
Erweiterung beschränken, die diese aus der Verlängerung eines einzigen 
Internodiums hervorgehenden Sproßabschnitte in der unteren Hälfte 
regelmäßig auszeichnet!. Isolierung der Bündel tritt hier aber, soweit 
meine Erfahrungen reichen, nur an Exemplaren auf, bei denen die 
besagte Auftreibung besonders stark entwickelt ist?. Zum Unterschied 
von Heracleum Mantegazzianum erfahren die Bündel hier zudem keine 
auffallende Verlängerung, so daß sie sich, wenn der Schaft am unteren 


* GEORG TISCHLER zum 70. Geburtstage. : 

1 LAKON (a. a. O.) hat sie an dekapitierten Exemplaren nicht beobachtet. Er 
spricht lediglich davon, daB sich die Leitbiindel mit der gréBten Leichtigkeit als 
ziemlich dicke Faden loslésen lieBen. 

? Die Auftreibung der Infloreszenzschäfte kann, wie G. Laxon [Über Korre- 
lationserscheinungen bei Allium Cepa L. Flora (Jena) 105, 241 (1913)] gezeigt hat, 
künstlich dadurch gesteigert werden, daß man an noch im Wachstum begriffenen 
Blütentrieben den eigentlichen Blütenstand entfernt. 
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Ende der Auftreibung abgeschnitten wird, bloß auf eine kurze Strecke 
herausziehen lassen. Vergleichbares wird wohl auch noch anderwärts 
aufzufinden sein (s. die ,,Besprechung des Schrifttums‘‘ am Schluß). 


| 
| 





- I II 


Abb. 1. Heracleum Mantegazzianum, Blatt mit den an der basalen Schnittfläche aus der 
Markhöhle des Stieles herausgezogenen Leitbündeln. In II ist die Blattstielbasis von I 
in größerem Maßstab wiedergegeben. 


Für die nähere Untersuchung der also skizzierten Erscheinung 
wollen wir uns an 2 Fragen orientieren. Diese lauten: 

1. Wie kommt die Bündelisolierung zustande? 

2. Worauf beruht die mit ihr einhergehende, teilweise so extreme 
Verlängerung der Leitbündel? 

Sehr übersichtlich liegen die Verhältnisse bei Allium Cepa. Den 
Bau des Infloreszenzschaftes führt Abb. 2 I in einem schematisierten 
Längsschnitt vor Augen, dem in Abb. 2 II ein empirischer Querschnitt 
an die Seite gestellt ist. Wie man sieht, sind 2 ringförmige Zonen von 
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Leitbündeln vorhanden. Die der Peripherie genäherte besteht aus 
kleinen, die innere aus stärkeren Strängen. Die lysigenen Prozesse, 
denen die Markhöhle ihre Entstehung verdankt, greifen im interfas- 
zikularen Bereich weit nach außen vor, so daß die Innenbündel leisten- 
artig in die Markhöhle hineinragenden Erhebungen des Grundgewebes 
eingebettet erscheinen. Im Bereich der Auftreibung bleibt die Dege- 
neration des zentralen Parenchyms aber nicht auf dieser Stufe stehen. 
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Abb. 2. Allium Cepa, Infloreszenzschaft. I Stück des Schaftes oberhalb der Auftreibung, 

der Länge nach halbiert. Leitbündel auf der Querschnittsfläche schwarz, auf der 

Längsschnittsfläche schraffiert hervorgehoben. Im Zentrum die Markhöhle. Schema- 

tisiert. II Querschnittsbild des Schaftes mit den beiden Ringen von Leitbündeln, 

deren Xylem schwarz hervorgehoben ist. III Aufgetriebenes Schaftstück, der Länge 

nach halbiert. Im Bereich der Auftreibung sind die Innenbündel isoliert und ob ihrer 
Verlängerung leicht gewellt. Schematisiert. 


sondern erfaßt auch die an der Außenseite der Innenbündel gelegenen 
Teile des Parenchyms, mit dem Ergebnis, daß die nach wie vor in 
einen dünnen Parenchymmantel eingebetteten Leitstränge völlig aus 
dem Gewebeverband gelöst werden (Abb. 3). In einem Längsschnitt- 
schema ergibt sich also das aus Abb. 2 III ersichtliche Verhalten. 
Im Grunde dieselben Vorgänge führen bei Heracleum Mantegazzia- 
num zur Bündelisolierung. Abb. 4 zeigt den Querschnitt durch den 
Stiel eines schwächeren Blattes. Die wenig umfangreiche Markhöhle 
reicht auch hier nach dem Muster von Abb. 3a zwischen den in ihrer 
Umgebung gelegenen Innenbündeln nach außen vor; in stärkeren 
Stielen kommt es im Verfolg dieser Erweiterungstendenz nach dem 
Vorbild von Abb. 3b zur völligen Loslösung der am weitesten einwärts 
liegenden Stränge. Im Höchstfalle fand ich 8 solcher isolierter Bündel 
vor; häufig trifft man aber deren auch nur eines oder zwei an. Eng 
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benachbarte Bündel werden gewöhnlich in gemeinsamer Parenchym- 
scheide isoliert. 

Wenden wir uns nunmehr der Frage nach dem Zustandekommen der 
Bündelverlängerung zu. 

Es besteht wohl kaum ein Zweifel, daß ein enger Zusammenhang 
mit der Gewebespannung besteht, der ja für die Festigung achsenartiger 
Organe, seien es die Internodien von Sprossen oder Blattstiele, große 
Bedeutung zukommt, wenigstens in der 
Phase des Wachstums, also zu einer 
Zeit, in der noch keine ausreichende 
Festigung durch mechanische Gewebe 
ausgebildet ist. Diese Gewebespannung 
beruht bekanntlich auf einem Unter- 
schied in der Streckungstendenz zwi- . 
schen dem zentralen . Gewebekörper, 
dem Mark, und den peripheren 
Schichten, die infolge des größeren 
Ausdehnungsbestrebens, der erhöhten 
Erektilität des Markes in ähnlicher 





Weise gespannt werden, wie es mit der 
Membran turgeszenter Zellen von sei- 
ten des Plasmakörpers geschieht. Es 
braucht nur an den von den lehrbuch- 
mäßigen Darstellungen her geläufigen 
Versuch erinnert zu werden, bei dem 
mittels Korkbohrer die zentralen Ge- 


Abb. 3 a u. b. Schema zur Erläuterung 
der Bündelisolierung am Beispieleines 
Querschnittes durch den Inflores- 
zenzschaft von Allium Cepa. In b 
haben sich, a gegenüber, die Innen- 
bündel beider Erweiterung der Mark- 
höhle teilweise oder völlig aus dem 
Gewebeverband gelöst. Beachte die 
Parenchymscheiden, von denen die 
isolierten Stränge eingehüllt werden! 





webe von dem peripheren Gewebe- 

mantel getrennt werden, worauf das Mark als Propf mehr oder weniger 
weit über die Schnittfläche hervortritt. Nach Angaben, die Sachs in 
seinem Lehrbuch der Botanik (4. Auflage S. 768) gemacht hat, kann 
diese Markverlängerung, bezogen auf die Gesamtlänge des zum Versuch 
verwendeten Pflanzenteiles, bis zu 10% betragen. Legt man den isolierten 
Markzylinder in Wasser, so vermag die Längenausdehnung nach dem- 
selben Autor (a.a. O., S. 775) sogar zu Werten von 40% und mehr 
anzusteigen. 

Einem derart aus dem Gewebeverband befreiten Markzylinder ver- 
gleichbar sind nun auch die bei der Degeneration des Markes isolierten 
Leitstränge, die bis dahin integrierende Bestandteile eben dieses 
Gewebes waren. Es braucht deshalb nicht zu überraschen, wenn auch 
sie eine mehr oder minder beträchtliche Verlängerung erfahren. Relativ 
gering ist diese in den Infloreszenzschäften von Allium Cepa, wo sie 
sich daran zu erkennen gibt, daß die Bündel gleich schlaffen Bindfäden, 
verschiedentlich gekrümmt, in dem durch die Auftreibung des Achsen- 
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körpers entstandenen Hohlraum hängen (Abb. 2 III). Bei Heracleum 
Mantegazzianum dagegen erreicht die Verlängerung so hohe Beträge, 
daß sich die Bündel in vielfache Windungen legen (Abb. 5). Das Aus- 
. maß ihrer Streckung wird offenbar, wenn man sie auf die in Abb. 1 
veranschaulichte Weise aus der Markhöhle herauszieht und dabei 





Abb. 4. Heracleum Mantegazzianum, Querschnitt durch den Stiel eines schwächeren 
Blattes. Im Zentrum die Markhôble, die sich in der Umgebung einzelner Bündel nach 
der Peripherie hin erweitert hat. Xylem der Leitbündel schwarz hervorgehoben. 


gerade streckt. Die hierbei gemessenen Werte sollen durch 3 Beispiele 
belegt werden. 


I. a) Gesamtlänge des Blattstieles . . . . 95cm 
b) Länge der Leitbündel . . . . . . . DS, 

c) Bündelverlängerung in Prozent . etwa 30 
II. a) Gesamtlänge des Blattstieles . . . . 97cm 
b) Länge der Leitbündel . . . . . . . 165 ,, 

c) Bündelverlängerung in. Prozent. . . 68 
III. a) Gesamtlänge des Blattstieles . . . . 100 cm 
b) Länge der Leitbündel . . . . . . . 193 „ 

c) Bündelverlängerung in Prozent . . . 93 


Abb. 6 zeigt einen der Länge nach halbierten Blattstiel mit einem 
Bündel, das erst in Ablösung begriffen ist. An vielen Stellen steht 
dieses nach dem Muster des mittleren Bündels in Abb. 3b noch durch 
Parenchymbrücken mit der Wand der Höhlung in Verbindung. An 
den Stellen, wo es bereits abgelöst ist, hat es sich aufgekriimmt. Zweifel- 
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los wird die volle Isolierung durch die dabei auftretenden Spannungen 
befördert. Nur an der Stielbasis, in jenem Bereich, der ursprünglich 
als interkalarer Vegetationspunkt tätig war und als solcher das Stiel- 
wachstum unterhielt, vermißt man ähnliche Erscheinungen, was leicht 





Abb.5. Heracleum Mantegazzianum, der Länge nach halbiertes Blattstielstück mit Mark- 
höhle und darin verlaufenden isolierten Leitbündeln. II Ausschnitt aus I, in größerem 
Maßstab wiedergegeben. Streckenweise sind die Bündel miteinander vereinigt. 


verständlich ist, wenn man bedenkt, daß auch innerhalb von Knospen 
und besonders an den terminalen Vegetationspunkten keine oder nur 
geringe Spannungen bestehen. Das Ausbleiben einer nennenswerten 
Bündelverlängerung an der Stielbasis beruht darauf, daß das Gewebe 
dort ohne die sonst üblichen starken Streckungsvorgänge in den 
Dauerzustand übergeht. Auch die Bündelisolierung tritt in dieser 
basalen Region stark in den Hintergrund. 

Bei der Bündelverlängerung in den Blattstielen von Heracleum Mante- 
gazzianum handelt es sich um die extremsten Werte von Erektilität, 
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die man bisher beobachtet hat. Es ist deshalb die Frage berechtigt, 
ob für dieses unerhörte Ausmaß der Bündelstreckung allein der Weg- 
fall einer Hemmung verantwortlich gemacht werden kann, die die 
Bündel bis dahin an ihrem Ausdehnungsbestreben gehindert hat. 


er 
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uf 
‘ears 


SSL Sm SIS 





I 
Abb. 6. Heracleum Mantegazzianum, der Länge nach halbierter Ausschnitt aus dem 
basalen Teil eines Blattstieles. II enthält die obere Hälfte von I und setzt diese auf- 
wärts fort. III und IV Ausschnitte von I und II in größerem Maßstab wiedergegeben. 
Die Basis von I und IV schließt an den Blattgrund an, bezeichnet also die Region, die 
ursprünglich vom basal-interkalaren Blattstielvegetationspunkt eingenommen war und 
später als die höheren Teile in den Dauerzustand übergegangen ist. 


Eine Antwort hierauf vermöchten erst erneute, speziell auf diesen 
Punkt gerichtete Untersuchungen zu geben. Es käme der Nachweis 
einer im Bündelkambium vonstatten gehenden longitudinal gerichteten 
Zellvermehrung in Betracht, die indes wenig wahrscheinlich ist. Denn 
ähnliche Vorgänge müßten sich alsdann in den übrigen, nicht in den 
Isolierungsvorgang einbezogenen Bündeln abspielen und sich an ihnen 
in Verbiegungen äußern. Von solchen Diskrepanzen zwischen den 
Bündeln und dem sie umschließenden Grundgewebe ist aber nichts 
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wahrzunehmen. Natürlich ist die Verlängerung der isolierten Bündel 
an die Voraussetzung geknüpft, daß sie schon vor oder doch noch 
während der Ausbildung des Metaxylems, also zu einer Zeit erfolgt, in 
der das Bündelxylem nur aus Ring- und Schraubengefäßen, allenfalls 
auch aus weitmaschigen Netzgefäßen besteht und deshalb einer 
Streckung der parenchymatischen Bündelelemente keine unüberwind- 
lichen Widerstände entgegenstellt. 

Die isolierten Bündel werden sicher nicht außer Funktion gesetzt. 
Sollte es dennoch der Fall sein, so brächte ihr Ausfall bei der vergleichs- 
weise geringen Zahl der losgelösten Stränge für die Wasserversorgung 
der Spreite kaum eine Gefährdung mit sich. 


Besprechung des Schrifttums. 

In der Literatur finden sich Hinweise auf die im vorstehenden behandelte 
Erscheinung nur ganz vereinzelt. 

Die älteste Mitteilung darüber stammt von F. MüLLER [Freie Gefäßbündel 
in den Halmen von Olyra. Flora (Jena) 72, 414 (1889] und bezieht sich auf Olyra, 
eine habituell an kleinwüchsige Bambuseen erinnernde Graminee aus der Ver- 
wandtschaft der Paniceen. Die Internodien der Sprosse dürften ihrer anatomi- 
schen Struktur nach etwa denen von Zea Mays gleichen, nur daß hier die paren- 
chymatischen Gewebe, in welche die einwärts liegenden Leitbündel eingebettet 
sind, schließlich schwinden. In solchen Halmgliedern trifft man dann im ent- 
wickelten Zustand eine umfangreiche Höhlung an, die von den durch den Gewebe- 
schwund freigelegten Leitbündeln durchsetzt wird. ,,Deren Zahl ist verschieden, 
meist 1—3, selten über 10, doch kann sie auch bis über 20 steigen.‘ Indes hebt 
MÜLLER die „Unbeständigkeit und Regellosigkeit ihres Vorkommens‘‘ hervor. 
Von zwei an gleicher Stelle gleich üppig gedeihenden Pflanzen ist die eine reich 
an diesen „Fäden“, während die andere ihrer fast entbehrt. Ähnliche Unter- 
schiede bestehen zwischen den Halmen derselben Pflanze, ja zwischen den 
Gliedern desselben Halmes. Bemerkenswert ist noch die Beobachtung, daß die 
isolierten Bündel, zumal in stark verlängerten Internodien, nicht selten zerreißen. 
Bei Gliedern, die über 40 cm Länge erreichen, geschieht dies mit großer Regel- 
mäßigkeit. Die Erscheinung beruht natürlich darauf, daß die Internodien nach 
Bildung der Höhlung und der dadurch verursachten Isolierung der Bündel noch 
im Längenwachstum fortfahren. So kommt es zunächst, daß die ,,Faden“ zuweilen 
„wie die Saiten einer Harfe‘‘ straff zwischen Boden und Decke der betreffenden 
Höhlung ausgespannt sind; bei stärkerer Internodienverlängerung vermögen sie 
diese Beanspruchung nicht auszuhalten und reißen dann durch. Messende Ver- 
folgung ergab, daß die zerrissenen Bündel stets um einen gewissen Betrag hinter 
der Länge des zugehörigen Internodiums zurückbleiben (etwa 4cm bei einem 
27 cm langen Halmglied). Kein Zweifel also, daß das Internodium in solchen 
Fällen auch nach der Bündelisolierung noch so stark wächst, daß ihm die Bündel 
trotz der mit ihrer Freilegung verbundenen longitudinalen Ausdehnung an Länge 
nicht gleichkommen. Doch ist anscheinend auch das Gegenteil möglich, wie 
daraus hervorgeht, daß die isolierten Bündel ,,schraubige, wellige oder mancherlei 
andere Biegungen zeigen‘ und sogar „in dicht verknäultem Gewirr die ganze 
Höhlung des Gliedes füllen“, das „wie zum Platzen vollgepfropft‘‘ sein kann. 

Diese Abhandlung F. MüLLERs nahm Kari MÜLLER zum Anlaß eines Berichtes 
über ,,Das Vorkommen freier Gefäßbündel in den Blattstielen kräftiger Stauden- 
gewächse, speziell gewisser Umbelliferen (Heracleum-Arten, Archangelica usw.) 
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und einiger Kompositen (Cynara)‘‘. Ein kurzes Referat hierüber ist in den Ver- 
handlungen des Bot. Vereins der Provinz Brandenburg 32, IX (Berlin 1891) abge- 
druckt. Es schließt mit der Bemerkung: ,,Naheres über den Gegenstand wird an 
anderer Stelle mitgeteilt werden.‘‘ Diese Mitteilung scheint nicht erschienen zu 
sein. K. MÜLLER kam es offenbar besonders auf die Feststellung an, daß ,,in den 
freien Bündeln lediglich eine Begleiterscheinung bei rhexigener Lückenbildung 
zu erblicken ist“; denn er wiederholt sie in einer Anmerkung zu seinem Referat 
über F. MüLLERs Olyra-Studie [Justs Jahresbericht 1, 656 (1889), Ref. Nr 58]. 
Den Anlaß zu diesem besonderen Hinweis gab wohl F. MüLLER, der im Hinblick 
auf Halmglieder von Olyra, die in der oben geschilderten Weise mit zahlreichen, 
wirr verschlungenen Fäden erfüllt sind, der Vermutung Raum gibt, diese ,,um- 
fangreichen Gebilde hätten der Pflanze einen wichtigen Dienst zu leisten“. Er 
kommt schließlich allerdings zu der Überzeugung, es sei „bei weitem wahrschein- 
licher, daß die Fäden für das Gedeihen der Pflanze wertlose und somit der 
regelnden Naturauslese entzogene Gebilde sind“. Damit ist aber auch wieder zu 
viel behauptet. Denn die isolierten Bündel bleiben, soweit sie nicht durchreißen, 
zweifellos in Funktion, was auch K. MÜLLER meint, wenn er in seinem Referat in 
Justs Jahresbericht hervorhebt, daß es sich um ,,normale Bündel‘ handele. 
Namentlich dort, wo die Bündel — und es sind ja allemal die stärksten — in 
größerer Zahl freigelegt werden, ist das betreffende Organ beider Wasserversorgung 
wohl entscheidend auf sie angewiesen. 

Auf ,,die Wellung der Gefäßbündel bei Heracleum“ ist später auch W. SCHWARZ 
aufmerksam geworden, der unter diesem Titel in Planta (Berl.) 2, 19—26 (1926) 
über den Gegenstand berichtet hat. ScHwarz hat also nur den oben in Abb. 6 
vorgeführten Zustand unvollständiger Bündelisolierung beobachtet. F. MÜLLERS 
und K.Mürters Angaben waren ihm unbekannt geblieben. Was die Ver- 
längerung der in Isolierung begriffenen Elemente anlangt, so hat er bei seinen 
Messungen Werte von etwa 100% erhalten, was mit meinen oben mitgeteilten 
Befunden wenigstens teilweise in Einklang steht. Doch wurde er bei seinen Unter- 
suchungen zu der Auffassung geführt, daß die Erscheinung der Wellung nicht so 
sehr auf der durch den Wegfall der Gewebespannung veranlaßten Verlängerung, 
sondern auf Streckungswachstum der die Bündel begleitenden parenchymatischen 
Gewebe beruhe. Dieses kann sich aber auch erst nach teilweiser oder vollständiger 
Isolierung der Stränge auswirken. Insofern stellt die Freilegung der Bündel auf 
alle Fälle den für das Zustandekommen des Phänomens entscheidenden Vor- 
gang dar. 

Ergänzend sei noch auf die Leitbündelisolierung hingewiesen, die sich im 
Kotyledo von Streptopus amplexifolius und wohl auch anderer Monokotyledonen 
vollzieht. Nach R. WETTSTEIN : wird der Kotyledo von Streptopus durch 2 ein- 
ander dicht genäherte Bündel versorgt. Rechts und links von den Bündeln 
schwindet das Grundgewebe sehr bald, so daß hier 2 Hohlräume entstehen; im 
oberen Teil des Blattes geht dieses Schwinden des Grundgewebes so weit, daß 
das die Bündel umgebende Gewebe (samt diesen! Tr.) geradezu frei im röhren- 
förmigen Hohlraume. 


1 Wertstern, R.: Österr. bot. Z. 69, 31 (1920). 
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EXPERIMENTELLE UNTERSUCHUNGEN 
AN WURZELSPITZEN-MITOSEN VON VICIA FABA *. 


I. NORMALVERHALTEN. 
Von 
IRMGARD BRAUER. 


Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 3. Mai 1948.) 


A. Einleitung. 

Für Untersuchungen über die Wirkung irgendwelcher Faktoren auf 
Wurzelspitzen-Mitosen galt es in verschiedener Hinsicht Grundlagen 
zu schaffen als Voraussetzungen für eine gesicherte Aussage: Einmal 
müssen aus den verschiedenen Vorgängen im Laufe einer Kernteilung 
diejenigen herausgegriffen werden, die sich als zuverlässige, quanti- 
tativ exakt faßbare und nur wenig um einen Durchschnittswert 
schwankende Teste eignen. MınoT (1908) führte hierfür die Kerntei- 
lungsrate ein, d. h. den Prozentsatz der in einem gegebenen Zeitpunkt 
in Teilung befindlichen Kerne; ferner wurde in der neueren Literatur 
von v. MOELLENDORFF (1936) und MARQUARDT (1938) die Stadienvertei- 
lung, d.h. der Anteil der Pro-, Meta-, Ana- und Telophasen, abermals 
als brauchbares Kriterium herangezogen. Im folgenden wird da- 
neben als neuer Test die Chromosomenlänge verwendet, die bei der 
Essigkarmin- Quetschtechnik durch die Flachlegung der Zellen sicher 
ermittelt werden konnte. Zum anderen setzt eine Untersuchung ex- 
perimenteller Einwirkungen die genaue Kenntnis der möglichen Schwan- 
kungen der genannten Testwerte in dem Wurzelspitzen-Material 
voraus. 

Es mußte daher im folgenden die Kernteilungshäufigkeit, die 
Stadienverteilung und die Chromosomenlänge daraufhin geprüft 
werden, wieweit ihre Werte innerhalb der peripheren und zentralen 
Gewebeschichten einer Wurzel, innerhalb des Wurzelsystems einer 
Pflanze, d. h. den Haupt- und Seitenwurzeln verschiedener Ordnungen, 
konstant sind. Es mußte ferner das Verhalten verschiedener Pflanzen 
derselben und einer zweiten zur Verfügung stehenden genetischen 
Linie von Vicia faba untersucht werden, und zwar auch hinsichtlich 


* Erster Teil einer Dissertation der Mathematisch-naturwissenschaftlichen 
Fakultät der Universität Freiburg i. Br. 
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möglicher tages- und auch jahreszeitlicher Periodizität. Es ist auffällig, 
daß diese Fragen bei unserem Objekt bisher keine eingehende Bear- 
beitung erfahren haben, obwohl es häufig für experimentelle Unter- 
suchungen herangezogen wurde (FRASER und SNELL 1911, Komuro 
1923, YAMAHA 1926, EarL 1927, PEKAREC 1927, JÜNGLING und 
LANGENDORFF 1930/32, Famın 1931, HUSTED 1938, GARRIGUES 1939/40). 

Die in dieser Arbeit vorliegenden Untersuchungen vermitteln eine 
genaue Kenntnis der Variabilität des Materials, die als Grundlage für 
experimentelle Einwirkungen auf die Mitosis von Vicia faba, die in 
Teil II und III behandelt werden, dienen sollen. 


B. Material und Methode. 


Als Objekt diente Vicia faba (Dr. Francks Hohenloher Ackerbohne Stamm 
4/10/5; 2n = 12). Je 3—4 der wenige Tage in einer feuchten Kammer vorgekeim- 
ten und währenddessen mehrfach durch griindliches Waschen gereinigten Samen 
wurden nach Dekapitierung der Hauptwurzel in Töpfe von 8'/, cm Durchmesser 
gebracht, die mit Sägespänen gefüllt und mit Nährlösung von DER Krone (H,O 
1000 cm?, KNO, lg, CaSO, 0,5 g, MgSO,0,5 g, Ca,(PO,), 0,25 g, Fe, (PO,), 0,25 g) 
durchtränkt waren. Die Kulturen standen im neuen Gewächshaus des Botanischen 
Instituts (20° C) . Im Verlauf von 11/,—3 Wochen hatten die Pflanzen zahlreiche 
Seitenwurzeln ausgebildet und wurden dann zu den Untersuchungen verwendet. 

Die Fixierungen wurden zu verschiedenen Tages- und Jahreszeiten mit einem 
Alkohol-Eisessig-Gemisch (3 Teile Alkohol 95%:1 Teil Eisessig) und Essigsäure- 
karmin im Verhältnis 2:1 (Abwandlung des Ernstschen Gemisches 1938) vorge- 
nommen. Durch den reichen Karminzusatz wurden die Chromosomen absichtlich 
überfärbt und die Wurzelspitzen deshalb vor der Untersuchung bis zu 24 Stunden 
in 50 %ige Essigsäure gelegt. Dadurch erschien dasmikroskopische Bild noch klarer. 
Die Präparate wurden nach der Essigsäurekarmin- Quetschmethode hergestellt. 

Zu jedem Versuch wurden 10—12 Pflanzen verwendet. Zur Ermittelung der 
Kernteilungsintensität wurden immer 2000 Zellen aus den Gewebepartien aus- 
gezählt, die die meisten Teilungsstadien aufwiesen; zur Feststellung der Stadien- 
verteilung jeweils 500 in Teilung befindliche Kerne. Da eine allgemeingültige 
scharfe Abgrenzung der einzelnen Kernphasen nicht gegeben ist und gegeben 
werden kann, wurde in der vorliegenden Arbeit der Beginn des Prophasestadiums 
mit einer Vergrößerung des Kernvolumens und das Ende durch die Auflösung 
der Kernmembran sowie das Einsetzen der Chromosomenumordnung als Be- 
wegungsvorgang angenommen. Beider Eingliederung der anschließenden Kern- 
phasen bestehen außer der Telophase keine Zweifel. Zur Telophase wurden die 
Stadien erst gerechnet, wenn die Chromosomen dicht zusammengedrängt, intensiv 
gefärbt und nicht mehr alle einzeln verfolgbar waren. Es wurde dabei genau 
darauf gesehen, daß keine späten Anaphasen mitgezählt wurden. Die Abgrenzung: 
gegen den Ruhekern erfolgte mit Bildung der neuen Kernmembran, Auflockerung 
der Chromosomen und Wiedererscheinen der Nukleolen. 

Die Chromosomenmessungen resultieren stets aus mindestens 120 Metaphase- 
Chromosomen (10 Zellen). Die dazu erforderlichen Zeichnungen wurden mit dem 
Okular 20mal und Zeichenprisma von BuscH ausgeführt und zur Messung noch- 
mals mit Hilfe eines Reproduktionsgeräts um das Dreifache vergrößert. Die 
angegebenen Maßeinheiten entsprechen je Einheit etwa 1,82 yu. 

Optik: Zeiß binokulares Stativ, !/,, Ölimmersion 100mal, Okulare 15mal und 
20mal, BuscH-Zeichenprisma. 
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C. Karyologische Grundlagen. 


1. Die Chromosomen-Morphologie. 

Vicia faba erschien zu den Untersuchungen besonders geeignet in- 
folge niederer Chromosomenzahl (2 n = 12) und verhältnismäßig großer 
Chromosomen, von denen wiederum im Diploidsatz zwei, die beiden 
homologen M-Chromosomen, mit Sicherheit morphologisch identi- 
fizierbar sind. Die beiden groBen M-Chromosomen, die einzigen 
SAT-Chromosomen des Satzes (HEITz 1931) überragen die 10 anderen 
kleinen m-Chromosomen an Länge erheblich. Nach Straus (1937) 
beträgt das Größenverhältnis in der Meiosis zwischen m-Chromo- 
som und M-Chromosom annähernd 1:3, in den Metaphasen der 
Wurzelspitzen-Mitosen bewegt es sich hingegen mehr um die Werte 
1:2,2 wie die Messungen ergaben (Tabelle 1). 
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Abb. la u. b. Vicia faba. Metaphase der Wurzelspitzen-Mitosis. Normal. 
a Photographie, vergrößert etwa 1320mal; b schematische Zeichnung. 
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Tabelle 1. Längendifferenz des M-Chromosoms gegenüber dem Durchschnittswert 
der m-Chromosomen!. 

















. M-Chromosom Zahl 
Wurzelspitzen Fixierung ee | ur ” m 
i 
Hauptwurzel (H) Juli 1944 2,1 10 
Seitenwurzel 1. Ordnung (S,) 11 Uhr 2,2 20 
Seitenwurzel 2. Ordnung (S,) | T = 23°C 2,2 10 


Sämtliche Vicia faba-Chromosomen sind bis auf einige hetero- 
chromatische Chromozentren völlig euchromatisch. Die Insertions- 
stellen der m-Chromosomen liegen mehr oder weniger subterminal, 
das M-Chromosom ist submedian inseriert (vgl. Abb. la, b und 2). 


1 Da die m-Chromosomen annähernd in der gleichen Größenordnung liegen, 
wurde der Durchschnittswert nach dem arithmetischen Mittel aus der Summe der 
10 kleinen Chromosomen errechnet. 
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Die Chromatiden zeigen häufig lockere Umwindungen (relational 
coiling). Anhangsweise sei noch erwähnt, daß die homologen Chromo- 
somen in den Metaphasen gelegentlich eine gegenseitige Näherung im 
Sinne einer lagemäßigen Zuordnung aufwiesen. 
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2. Aufzucht in normaler Kultur. 


a) Untersuchungen an einer einzigen Pflanze. 

a) Mitosen aus peripherer und zentraler Lage 
innerhalb einer Wurzelspitze sowie verschiedene 
Wurzeln derselben Ordnung. Sämtlichen Unter- 
suchungen liegt ein umfangreiches Zahlen. 
material zugrunde. Wie die Einzelergebnisse 
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Abb. 2. Vicia faba. Schema der Methaphase-Chromosomen aus dem Meristem des 


Wurzelvegetationskegels. Für Chromosomenlänge und -breite gelten dieselben 


MaBeinheiten. 


gewonnen wurden, ist in den Tabellen 2 und 3 wiedergegeben, die 
eine Gegeniiberstellung der relativen Metaphase-Chromosomenmaße 
aus peripher und zentral gelegenen Zellen einer Seitenwurzel 1. Ord- 
nung (= 8,) enthalten. Gleichzeitig ist daraus auch die Variations- 
breite der Längenwerte für bestimmte Chromosomen ersichtlich. So 
findet man bei der Betrachtung der M-Chromosomen selbst zwischen 
den Homologen innerhalb einer Zelle Größendifferenzen, allerdings 


nur recht geringfügiger Natur. Sie beruhen wohl kaum auf Meß- 
schwankungen, sondern sind an den M-Chromosomen mehrfach be- 
obachtet worden und lassen sich möglicherweise darauf zurückführen, 
daß die Kontraktionsprozesse während der Metaphase nicht an allen 
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Chromosomen parallel verlaufen, d. h. daß sie nicht immer ganz gleich- 
zeitig einsetzen; denn daß diese Vorgänge an den einzelnen Chromo- 
somen nicht unabhängig voneinander ablaufen, sondern innerhalb 
eines Kerns für alle Chromosomen in gleicher Weise, wurde von 
MARQUARDT (1938) an Bellevalia romana festgestellt. Die durchschnitt- 
liche Länge des M-Chromosoms beträgt in den 10 Zellen der S, von 
Pflanze 1 die Maßeinheit 12,14 + 0,03 (= 22,094) mit einem o von 
0,12. Der Breitendurchmesser beträgt im Mittel 1,04 + 0,025 (= 1,89 u) 
und der dazugehörige Streuungswert o = 0,114. Da das o der M- 
Chromosomen besonders klein ist, können jegliche Einwirkungen an 
den beiden großen Chromosomen am besten und sichersten erfaßt 
werden. 

Die in den Tabellen 2 und 3 angegebenen Werte bringen schon 
die weitesten ‚Abweichungen‘, die gefunden wurden. Aber selbst 
hier beträgt der t-Wert nur 2,05 und unterschreitet somit die statisti- 
sche Grenze. 6 

Tabelle 4 gibt weitere Ergänzungen dieser Befunde, in denen 
gleichzeitig die Häufigkeit der einzelnen Mitosestadien bestimmt 
wurde. Die Chromosomenbreiten variieren, wie schon wiederholt 
ermittelt wurde, kaum. Die Kernteilungsrate zeigt die völlig gleiche 
Teilungsbereitschaft in der meristematischen Zone, und schließlich 
liegen auch wieder in der Stadienhäufigkeit keinerlei nennenswerte 
Unterschiede vor. 

Es ergibt sich somit: Die Lage innerhalb des Vegetationskegels 
spielt keine Rolle für die Variabilität der Chromosomengrößen, die 
Schwankungen in der Kernteilungsbereitschaft und die Abweichung 
in der Phasenverteilung. Auch die Untersuchungen an den Haupt- 
wurzeln und den S,, sowie der Vergleich der Werte verschiedener 
Wurzelspitzen derselben Ordnung (Tabelle 5) haben stets die Homo- 
genität in diesen 3 Punkten für die meristematischen Zellen innerhalb 
einer und verschiedener Wurzelspitzen erweisen können. 

ß) Mitosen aus Wurzeln verschiedener Ordnung. Vergleichende 
zytologische Betrachtung der Kernteilungen hatte eine Abweichung 
der Chromosomengrößen in manchen Gewebspartien ergeben (BONNET 
1912b, Gates und Rees 1921). Es galt festzustellen, ob solche Größen- 
differenzen in den Vegetationskegeln der Wurzeln verschiedener Ord- 
nung ebenfalls anzutreffen sind. Die in Tabelle 6 zusammengestellten 
erhaltenen Werte zeigen die Ergebnisse. Die statistische Prüfung der 
Chromosomenlängen mit dem x?-Test ergibt mit ¢ = 0,09—1,6 ein- 
deutig eine Homogenität des Materials, zwischen Haupt- und Neben- 
wurzeln bestehen keine Differenzen, auch nicht hinsichtlich der Kern- 
teilungsrate und Stadienverteilung. Sicherheitshalber wurden wie auch 
sonst stets die Versuche wiederholt und identische Ergebnisse erhalten. 
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Tabelle 2. Chromosomenmessungen peripher 
LangenmaBeinheiten 
Chromosom ; 2 
Zelle 1 | Zelle 2 | Zelle 3 | Zelle 4 | Zelle 5 | Zelle 6 | Zelle 7 | Zelle8 Zelle9 
1 | che. | 225 | 123 | 13,5 | 13,8 | 14,4 | 12,4 | 13,8 | 12,9 | 12,3 
Qf “LOT 12,6 | 13,7 | 13,6 | 14,2 | 12,9 | 13 | 15,6 | 12,4 | 14,1 | 
9) 6,1 | 62] 7,1 | 73| 6 5,4 | 6,4 | 6,4 | 6,6 | 
4 4,9 | 5,3 | 5,9 | 6,1| 6,7 | 64 | 6,8 | 59, 5,1 | 
5 6 5,9 | 5,7 | 5,9 | 5,2 | 61; 6,9 | 6,4 | 6,4 | 
6 68 | 67| 5 | 61| 61| 5,7 | 64 | 66 | 6,2 | 
7 5,5 | 7,2] 6,7 | 5,7] 6 6,1 | 5,8 | 6 5,7 
gymChri 65| 54| 6 | 66| 64] 56| 58 | 511] 58 
9 6,8 | 6,8 | 6,7 | 64 | 6,8 | 6,9 | 71 | 41) 64 | 
10 5,3 | 6,7 | 7 5,3 | 5,9 | 51| 7,3 | 4,4 | 5,1 
11 5,3 | 6 6,1 | 6,8 | 5,7 | 5,9 | 5,2 | 5,4 | 6,2 | 
12 | 5.8 | 63 | 51| 61) 66| 53| 62 | 65) 54 
88,1 | 88,5 | 88,4 | 90,3 | 88,7 | 83,9 | 93,3 | 82,1 | 85,3 
Mittel — 87,89 + 1,29; o = 4,09 
Tabelle 3. Chromosomenmessungen zentral 
d LängenmaBeinheiten Br 
7 Zelle 1 | Zelle 2 | Zelle 3 | Zelle 4 | Zelle 5 | Zelle 6 | Zelle 7 | Zelle 8 Zelle 9 | 
1 | cbr. | 141 | 124 | 12 13,9 | 12,1 | 13,7 | 12 12,9 | 12,9 
2f"""7] 12,8 | 11,9 | 12,7 | 13,3 | 12,2 | 12,2 | 12,3 | 12 12,1 | 
3) 5,9 | 63| 62] 6,3| 5 5,3 | 5,5 | 53| 5,6 
4 5,8 | 4,8 | 6,7 | 6,3 | 63| 5,8 | 6,6 | 5,2 | 4,9 
5 6,7 | 4,7! 5,3 | 61] 64| 5,8] 6,5 | 49, 5,9 
6 6 5,1 | 5,7 | 6,2 | 59| 6 5,1 | 5,6 | 4,8 | 
7\ nChr.| 1! 59| 6 5,2 | 6,2 | 48| 54 | 59| 5,8 
8 1 67! 62] 56| 52| 58| 47| 5,7 | 5,4 | 5,5 
9 6,8 | 5,4 | 6,1 | 6,8| 54| 5,4] 5,1 | 5,1| 6,2 
10 57 | 5,7 | 541 69) 6 4,6 | 6,6 | 59| 5,9 
ll 51| 51| 5 | 61) 51] 48| 6 58 | 61! 
12 7,1! 46| 5,7 | 54| 56| 51| 5,1 | 4,9| 5,9 
87,8 | 78,1 | 82,4 | 87,7 | 82 | 78,2 | 81,9 | 79 | 81,6 | 





Mittel = 81,52 + 1,15; o = 3,63. 


Tabelle 4. Vergleich peripher und zentral gelegener Mitosen innerhalb der Wurzelspitzen 
von Haupt- und Seitenwurzeln. 











Unter- Zeitpunkt Sener Gastentbnoine ; as Stadienhaufigkeit in % 
suchungs- er . _ ISSZ ER 
material Fixierung | !?Chromo- | 12 Chromo 5 ER Pım|ja|Tr 
Hauptwurzel | peripher | 20.7.44 | 82,75+1,97 |14,06+0,39|8 162,2 19,4! 8,4| 10 
von zentral | 11—12 Uhr | 85,61 +3,16! 13,7 +0,15 18,5 |62,8|17 |10 | 10,2 
Pflanze 4 T = 23°C | 
Hauptwurzel | peripher | 20.7.44 | 86,18+2,00] 14,47+0,38|8,2 |63,8|20,6| 7,6! 8 
verschiedener| zentral | 11—12 Uhr | 85,89 +2,79 | 14,76 + 0,46 | 8,75 | 65,2 | 17 9,6 | 8,2 
Pflanzen T = 23°C | 
Seitenwurzel | peripher | 20.7.44 | 87,89+ 1,29 | 13,44+0,28 |s,15[6ı |18,8! 9,4! 10,8 
1. Ordnung | zentral | 11—12 Uhr | 81,52 + 1,32 | 13,09+0,45/8,1 |62,6 | 20,4 | 6,2 10,8 
von Pflanze 4 T= 23°C 
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Tabelle 6. Gegeniiberstellung: Hauptwurzel, Seiten- 

















Zeit kt G tlänge ! 
Wurzeln À der Fixierung _ der 13 Okromosomen 
- Nur von Pflanze 1 20. 7. 44 84,18 + 2,56 
Hauptwurzel von Pflanze 2 und 3| 11—12 Uhr | 86,04 + 2,4 85,11 + 1,47 
T = 23°C 
Nur von Pflanze 1 20. 7. 44 79,71 + 1,26 2,62 + 1,22 
S, von Pflanze 2 und 3 11—12 Uhr | 85,53 + 1,32 
T = 23°C | 
S, von verschiedenen Pflanzen 25. 7. 44 91,88 + 1,58 | 
11 Uhr | 
T = 21°C | 


1 Jede Zahlenangabe resultiert aus 


Tabelle 7. Vergleich von 5 Pflanzen aus derseiben Linie. 





Gesamtlänge Gesamtbreite | Mi- | Stadienverteilungin % 


Zeitpunkt der Chromo- der Chromo- | tose 























RME der Fixierung somen somen in % P M A = 
1 20. 7.44 79,7 + 1,68 12,45 + 0,41 19,35 | 64,4 | 18 8,2 | 9,4 
2 11—12 Uhr] 81,3 + 1,9 13,55 + 0,3 18,7 163,120 8,2 | 8,7 
3 T = 23°C 83,7 + 1,12 13,8 +1,92 18 65,1 | 17,7 | 8,4 | 8,8 
+ 84,1 + 2,1 14,15 + 0,33 18,4 163,7 | 18,9) 8,1 | 9,3 
5 84,3 + 1,56 13,26 + 0,62 18,1 161,8 | 19,6 | 7,8 | 10,8 


gebildet, dafür aber keine S,. Selbst bei zusätzlicher Dekapitierung 
der S, ging das Bestreben der Pflanzen bevorzugt dahin, trotzdem 
neue S, anzulegen, und erst wenn auch die dekapitierte H abermals 
um ein Stück verkürzt wurde, konnte die Bildung von S, angeregt 
werden. 


b) Das Verhalten verschiedener Pflanzen derselben Linie. 


a) Unter Standardbedingungen. Die Untersuchungen verschiedener 
Pflanzen von der gleichen Linie zeigten gleichfalls eine Identität der 
Resultate in den Chromosomengrößen sowie der Mitosehäufigkeit und 
der Stadienverteilung. Tabelle 7 gibt die Zahlenwerte wieder. Eine 
gewisse Variabilität, jedoch so geringfügig, daß sie als statistisch un- 
bedeutsam erscheint, ist in der Regel vorhanden. 

B) Tagesperiodisches Verhalten. Vicia faba zeigt zu jeder Stunde in 
den Wurzelspitzen Zellteilungen; eine ,,mitosefreie Zwischenzeit‘‘ gibt 
es normalerweise nicht. Die Kernteilungsfrequenz ist ferner im großen 
und ganzen gleichmäßig über alle Tagesstunden verteilt mit einem 
Höchstwert gegen 11 Uhr mittags. Sämtliche Werte sind nach statisti- 
scher Prüfung mit dem x2-Test homogen, nur die Differenz der Teilungs- 
häufigkeit zwischen 5 Uhr und 11 Uhr ist gesichert. Tabelle 8 gibt 
einen Auszug solcher Zählungen wieder. 
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wurzeln 1. Ordnung, Seitenwurzeln 2. Ordnung. 





Kern- 








x Stadi ufigkeit in % 
Gesamtbreite ! — =a 
der 12 Chromosomen sität >. j | 
in % P | M | A T 
13,88 + 0,27 | 14,25 + 0,34 8,25 62,5 18,2 9,2 10,1 
14,62 + 0,42 8,45 64,5 18,8 8,6 8,1 
12,45 + 0,26 | 12,86 + 0,31 9,35 64,4 18 8,2 9,4 
13,26 + 0,36 81 61,8 19,6 7,8 10,8 
14,9 + 0,42 8 58 20 8,2 13,8 























der Messung von 240 Chromosomen. 


Die erhöhte Teilungshäufigkeit in den Vormittagsstunden gegenüber 
den frühen Morgenstunden bestätigt die Befunde aus der älteren 
Literatur (JÜNGLING und LANGENDORFF 1930). 








y) Jahresperiodisches 

Verhalten. Im Vorder- Tabelle8. Mitosehäufigkeitzuverschiedener T'ageszeit. 
grund der Betrachtung Zeitpunkt | Tempe- | Tages- | At 
soll die Frage der Form- der Fixierung | Gradc | Uhr | % 
konstanz der Chromo- | 

somen innerhalb der Me- 20 | 5 | 6,6 
taphase stehen, und es Ende Juli 1944 . | rs | — | an 
soll geprüft werden, ob | 21 23 8,2 


dieChromosomenlängen 
und -breiten im Laufe des Jahres variieren, bzw. streng konstant 
sind. Zu diesem Zweck sind vierteljährlich Stichproben vorgenommen 
worden. Nur die Januarprobe mußte wegen der Vernichtung des 
Samenmaterials infolge eines Luftangriffes ausfallen. Wie ein kleiner 
orientierender Nebenversuch ergab, kann zwischen 11 und 23° bei 
langsamem Wechsel, wie er im Gewächshaus erfolgt, mit einer Tempe- 
raturproportionalität der Längenverhältnisse der Chromosomen in fol- 
gender Weise gerechnet werden: Wärme bewirkt eine Verlängerung, 
Kälte dagegen eine Verkürzung. Beide Vorgänge rufen bei dem 
Temperaturintervall nach oben und unten genau gleiche Längenände- 
rungen hervor, und zwar löst die Temperaturdifferenz von + 2,5° 
eine Zunahme der Summe der Chromosomenlängen je Zelle mit dem 
Wert 1,39 aus, und ein Sinken der Temperatur um 2,5° verursacht 
eine Chromosomenverkürzung um dieselbe Maßeinheit. Die Breite 
variiert ungeregelt. 

Überraschend erscheint zunächst, daß die Zellteilungshäufigkeit im 
April, Juli und Oktober keinerlei Schwankungen — trotz Temperatur- 
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Tabelle 9. Chromosomengestalt, Mitosishäufigkeit und Phasenverteilung innerhalb eines Jahres. 
Je Versuch wurden 240 Chromosomen gemessen. 


























Zeitpunkt G tlä Gesamtbreite |2 > Stadi i in % 
Re der —— der Sedieantnaehe der 12 Chromo- FE) 8 
Fixierung pn somen, Ses 

11 Uhr Grad gefunden | erwartet gefunden Sagi P M | A T 
27. 4. 44 11 74,95 + 1,02 | 13,27 + 0,4 7,7 161,5 |21,7 | 8,8 | 8 
21. 7. 44 21,5 82,71 + 1,74 | 81,00 14,47 + 0,23 | 7,6 | 59,05 |21,5 | 8.7 | 10,7 
27. 10. 44 15 78,98 + 4,01 | 77,18 16,65 + 0,29 | 7,4 | 63,8 |16,8| 5,6 | 13,8 

schwankungen — unterworfen ist. ‘Doch ist dies nur unter Labora- 


toriumsbedingungen gültig, um so mehr, als jedesmal frisch aufgezogene 
junge Pflanzen im Alter von wenigen Wochen untersucht wurden. Die 
in der Tabelle 9 angegebenen Zahlen für die Fixierungen bei 11° und 
21,5° zeigen auch in der Phasenverteilung keine gravierenden Ände- 
rungen. 


c) Vergleich verschiedener Unterstämme unter denselben Bedingungen. 

Die Sorte Dr. Francks Hohenloher Ackerbohne wird aus der Popu- 
lation dreier Stämme gebildet und gehört wie die meisten unserer 
landwirtschaftlichen Kulturrassen der minor-Gruppe an. Zur Ver- 
fügung standen aus verschiedener Ernte 2 Unterstämme der genannten 
Sorte, die sich in der Form und Gestalt der Samenkörner nur wenig, 
aber stark in der Testafarbe unterschieden. Die hellgefärbten Bohnen 
sollen deshalb als Serie H, die dunkelgefärbten als Serie D bezeichnet 
werden. 

Wie nun die Untersuchung ergab, ist der Karyotypus beider 
Unterstämme gänzlich identisch, es sind gleichfalls 10 kurze und die 
2 langen SAT-Chromosomen vorhanden mit übereinstimmenden MaB- 
einheiten (vgl. Tabelle 10). 


Tabelle 10. Vergleich zweier Unterstämme von Dr. Francks Hohenloher Ackerbohne 














hinsichtlich der Chr längen und -breiten, sowie M itosis- 
und Stadienhäufigkeit. 
Länge Breite Le Stadienverteilung in % 
Serie | Fixierung | der 12 Chromo- | der 12 Chromo-| inten- 
somen somen sität 
% P M A ey 
D 27.4.44 | 74,51 + 1,67 | 13,57 + 0,48 7,6 63,4122 | 7,8 | 6,8 
H 11 Uhr 75,4 + 1,56 | 12,97 + 0,31 2.2 59,6 21,4| 9,8 | 9,2 

















Ebenso brachte die Zellteilungshäufigkeit und die Phasenverteilung 
in den Wurzelspitzen ein Ergebnis, das sich völlig deckte. 
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Alle diese erhaltenen Werte sind eindeutig homogen. Die wahr- 
scheinlich genetisch bedingte Differenz zwischen beiden Unterstämmen 
ist somit für die geprüften karyologischen Phänomene ohne Bedeutung. 
Außer der phänotypischen Differenz lag auch eine physiologische vor: 
Serie D war einer entsprechend den Jahreszeiten rhythmisch schwan- 
kenden Keimungsbereitschaft viel stärker unterworfen als Serie H. 


D. Diskussion. 


1. Die Chromosomenlängen. 

Eine gewisse Variabilität der Chromosomenform und -größe war, 
eine Gleichheit des Gewebes vorausgesetzt, schon mehrfach beobachtet 
worden. Aus Zeichnungen von GATES und Rees (1921) von Teilungs- 
stadien der Meiosis der PMZ von Lactuca sativa ist sie zwischen ver- 
schiedenen Zellen im selben Stadium klar ersichtlich. Auch MARCHAL 
(1920) weist darauf hin, daß die Größe und besonders die Breite der 
Chromosomen sehr variabel sei. BLEIER (1925) schließlich untersucht 
diese Verhältnisse eingehender bei der Gattung Trifolium, muß aber 
von Messungen absehen, weil die Chromosomen eine kurze, gedrungene 
Gestalt besitzen und es daher schwierig ist zu ermitteln, ob sie im 
Längs- oder Querschnitt oder in schräger Lage im mikroskopischen 
Bild erscheinen. Die nur auf Grund vergleichender Beobachtung 
konstatierten Formveränderungen erklärt er als Folge besonderer 
Außeneinflüsse. 

Die zur Präparatherstellung verwendete Essigsäurekarmintechnik 
hat für die Längenuntersuchungen den großen Vorzug, daß dabei die 
Chromosomen vollständig flach gelegt werden und damit eine Haupt- 
fehlerquelle gegenüber älteren Meßergebnissen beseitigt ist. Das 
Fixierungsgemisch dringt offenbar sehr schnell und gleichmäßig durch 
die Membranen ein, denn es bestehen keinerlei Differenzen zwischen 
den Befunden in äußeren und inneren Gewebepartien, wie man zunächst 
annehmen könnte. So tragen die vorliegenden Untersuchungen erst- 
mals ausreichende genaue Meßdaten an einem so großen Material zu- 
sammen, daß eine statistische Behandlung zu besonders sicheren Er- 
gebnissen führen konnte. Dabei zeigte sich, daß die Größenvariabilität 
im gleichen Gewebe im Normalfall von ganz untergeordneter Bedeutung 
ist, denn stets liegen die Werte innerhalb der Fehlergrenze. Der relative 
Längenwert der Chromosomen ist ferner unter Standardbedingungen 
zu allen Jahreszeiten konstant. 


2. Die Kernteilungsfrequenz und Stadienverteilung. 

Die Kernteilungshäufigkeit bezeichnet das Verhältnis von Ruhe- 
kernen zu Mitosen. Nach Angaben von Scutipp (1923) liegt die Zone der 
meisten Teilungen in 0,75—1,5 mm Entfernung vom Vegetationskegel. 
28 
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Innerhalb dieses Meristems findet er zwischen Periblem und Plerom 
Differenzen in der Dauer des mitotischen Gesamtzyklus, die sich 
in einer erhöhten Anzahl von Mitosen im Periblem äußern. Unsere 
Zählungen ungefähr derselben Zone brachten im Vergleich der erfaßten 
Höchstwerte keine statistisch gesicherte Inhomogenität der Teilungsrate 
bezüglich der Lage der Zellen im Transversalmeristem. 

Verschiedene Autoren (STÄLFELT 1920, FRIESNER 1920) hatten 
eine Periodizität der Kernteilungen beobachtet. Über die Ursachen 
dieser Rhythmik besteht noch keine Klarheit. FRIESNER suchte zu- 
nächst eine Korrelation zwischen Mitosewellen und Belichtung, bekam 
jedoch negative Ergebnisse. STÄLFELT (1919/20) gelang zwar durch 
schwache elektrische Ströme eine Beeinflussung, aber noch keine 
Lösung dieser Fragestellung mit eindeutigen Beweisen. Eine Unter- 
suchung der jahreszeitlichen Periodizität der Mitosehäufigkeit und der 
Chromosomenlängen scheint unseres Wissens noch nicht vorgenommen 
worden zu sein. Vicia faba verhält sich in dieser Hinsicht genau so 
neutral wie gegenüber der Tagesperiodizität. Doch sei hier gleich 
angefügt, daß diese Feststellung nur unter Standardbedingungen 
gültig ist. In einer folgenden Arbeit wird unter experimentellen 
Bedingungen das Gegenteil gezeigt werden. 

Von MOELLENDORFF und seine Schule (v. MOELLENDORFF 1937 
a und b, v. MOELLENDORFF und LAQUEUR 1938, v. MOELLENDORFF 
1938, Krantz 1938, BucHER 1939, v. MOELLENDORFF und OsTROUCH 
1939, v. MOELLENDORFF 1941 und 1942, PERK 1942, GEHRY 1943, 
v. MOELLENDORFF 1944) führten besonders auch über die zeitliche 
Dauer der einzelnen Kernphasen an Hand von Zeitrafferfilmen sehr 
exakte Untersuchungen an tierischen Gewebekulturen durch. Selbst- 
verständlich kann der ausgezählte Prozentsatz der einzelnen Stadien 
nur dann einen einigermaßen sicheren Schluß auf die relative Dauer 
der Kernphasen erlauben, wenn er einem umfangreichen Material 
entstammt. Da das fixierte Präparat lediglich den Zustand zum 
Zeitpunkt der Fixierung wiedergibt, können Folgerungen daraus über 
den Mitosisablauf nur vorsichtig geschlossen werden: (v. MOELLEN- 
DORFF 1937) . Der Autor befürwortet diese Methode für Experimente, 
die mitosehemmend, und damit pathologisch wirken; eine zuverlässige 
Folgerung über den Ablauf der einzelnen Mitosis sei freilich erst dann 
möglich, wenn ein neuer Gleichgewichtszustand eingetreten sei. 

Die Auszählmethode hat als erste Voraussetzung eine bestimmte 
Eingliederung aller Stadien, über Grenzfälle dürfen keine Zweifel 
bestehen. Da die Einordnung nach Konvention geschieht, ist es klar, 
daß nur unter völlig gleichen Gesichtspunkten erfolgte Zählungen ver- 
glichen werden können. 
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Zusammenfassung der Werte. 

Riickblickend auf die Ergebnisse lassen sich fiir die 3 Testreaktionen 
folgende Mittelwerte aufstellen: 

1. Die Summe der relativen Chromosomenlängen in der WSP-Zelle, 
die aus 3480 Chromosomenmessungen (290 Zellen) gewonnen wurde, 
ist mit 82,68 Maßeinheiten (= 150,48) anzusetzen. 

2. Unter günstigen Kulturbedingungen befinden sich durchschnitt- 
lich 7,5—11% der Kerne in Teilung. Der Mittelwert aus den vorliegen- 
den Untersuchungen, bei denen 66000 Zellen ausgezählt wurden, be- 
trägt 8,4% . 

3. Die Phasenverteilung wurde aus 14500 Mitosen ermittelt. Es 
entfallen danach auf die Prophase 63%, die Metaphase 19%, die Ana- 
phase 8% und die Telophase 10%. 

4. Bei langsamem Temperaturwechsel — wie er unter Normal- 
bedingungen eintritt — besteht zwischen 11 und 23° C folgende Kor- 
relation: Wärme löst Chromosomenverlängerung, Kälte Chromosomen- 
kontraktion aus, und zwar bewirken die Temperaturen in diesem Bereich 
bei Zu- und Abnahme völlig gleiche Längenänderungen. Die Tempera- 
turdifferenz von + 2,5° verursacht eine Differenz der Summe der 
Chromosomenlängen je Zelle von + 1,39 Maßeinheiten = 2,53 u. 


Literatur. 
Aus Gründen der Platzersparnis wird das Literaturverzeichnis in der 3. Ver- 
öffentlichung angegeben. 


Dr. InmGarD Braver, (17b) Freiburg i. Br., 
Botan. Institut d. Universität, Schänzlestr. 9/11. 
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Aus den Botanischen Anstalten in Göttingen. 


HEMMUNG DER INFLORESZENZBILDUNG DURCH LANGTAG 
BEI DER KURZTAGSPFLANZE KALANCHOE 
BLOSSFELDIANA. 


Von 
RicHARD HARDER, MARIA WESTPHAL und GERTRUD BEHRENS. 
Mit 11 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 28. Juni 1948.) 


Schon wiederholt ist die Beobachtung gemacht worden, daß bei 
Kurztagspflanzen Hemmungen in der Blütenbildung auftreten, wenn 
sich Teile der Pflanze, besonders Laubblätter, im Langtag befinden. Das 
ist vor allem in Versuchen festgestellt worden, bei denen angestrebt 
wurde, einen Blühimpuls von einem dem Kurztag ausgesetzten Ast 
auf einen sich im Langtag befindenden der gleichen Pflanze hinüber- 
zuleiten. Über solche das Blühen hemmende Wirkungen durch Blätter 
in der ‚verkehrten‘ Tageslänge (GARNER und ALLARD 1923, 1925, 
CAJLACHJAN 1937, LOEHWING 1938, BORTHWICK und PARKER 1938, 
HAMNER und BonnER 1938, ALLARD 1938, MosHkov 1941, West- 
PHAL 1943, HARDER 1946, 1948, GREGORY 1948, BEHRENS 1948, MEL- 
CHERS und LANG 1948) sind nachstehend einige Beobachtungen an 
Kalanchoé Bloßfeldiana geschildert. 


I. Experimenteller Teil. 
A. Methodik. 


Die zu den Versuchen verwendeten Pflanzen waren, wenn nicht anders an- 
gegeben, etwa !/, Jahr alt und hatten 10—12 Blattpaare. Durch ständiges Ab- 
nehmen der Achselknospen wurden sie unverzweigt gehalten. Sie standen im 
15- oder 16stündigen Langtag. Eines oder mehrere ihrer Blätter wurden durch 
tägliches Überziehen von Säckchen aus lichtdichtem Stoff in 8- oder 9stündigen 
Kurztag (meistens von 8—17 oder 18 Uhr) gebracht. 

Die Blätter sind, wenn nötig, folgendermaßen bezeichnet (Abb. 1): Die Blatt- 
stellung ist bei Kalanchoé BloBjeldiana kreuzgegenständig; bei entsprechender 
Aufstellung der Pflanze weist also eine Zeile nach vorne zum Beschauer, eine 
nach hinten, und 2 stehen nach rechts und links. Die Blätter in diesen Zeilen 
sind nachstehend mit V, H, R und L bezeichnet. Der Wirtel mit dem Versuchs- 
blattpaar (Kurztag) ist immer 0 genannt, der nächst höhere 1, dann folgt 2 usw. 
Die unterhalb des Versuchsblattpaars stehenden Blattpaare sind mit —1, —2 
usw. bezeichnet. Wo nur 1 Blatt in den Kurztag kam, wurde immer das nach links 
gerichtete genommen; es hat also die Bezeichnung OL; im allgemeinen wurde 
dazu ein Blatt des 6. Knotens von unten benutzt. 














Hemmung der Infloreszenzbildung durch Langtag. 425 


B. Die Versuche. 


1. Einfluß der Anzahl und der Stellung der Blätter. 


Versuch 1. Amputation der Langtagsblätter. Am 8. Knoten von oben (die 
Pflanzen hatten im ganzen 12 Blattpaare) wurden die beiden Blätter in 9stündigen 
Kurztag gebracht (Abb. 2, A). Der Versuch begann am 5. 8. und endigte am 3. 1.; 
er fiel also in den Winter. Infolge der ungünstigen jahreszeitlichen Bedingungen 
wurden nur an 3 der 5 Versuchspflanzen nach im Mittel 40 Tagen Infloreszenz- 
anlagen sichtbar!, und zwar kamen bei keiner von ihnen normale Infloreszenzen 
zur Entwicklung, sondern bei einer war der später zur Entfaltung kommende 
Blütenstand armblütig und schwach verlaubt, bei den 
anderen beiden sogar völlig blütenlos und stellte nur 
eine ,,vegetative Infloreszenz‘‘ dar (HARDER 1946). Bei 5 
anderen Versuchspflanzen waren die Blätter oberhalb des 
Versuchswirtels bei Versuchsbeginn abgenommen worden 
(C in Abb. 2); sie zeigten alle nach im Mittel 21 Tagen 
ihre Infloreszenzanlagen, die sich zu völlig normalen 
Blütenständen entwickelten. Entfernung auch der unteren 
Blattwirtel (D) führte zu keiner weiteren Beschleunigung 
mehr. Wurden nur die beiden senkrecht über dem Ver- 
suchsblattpaar nächststehenden Blattpaare (also 2L, 2R, 
4 L, 4 R) abgenommen (B), so wurden die Infloreszenzen 
nach 29 Tagen sichtbar, jedoch nur an 4 Pflanzen (eine 
blieb also vegetativ), und es entstanden überhaupt keine 
normalen, sondern nur verlaubte und eine ,,vegetative“ 

Infloreszenz. Abb. 1. Schema der 
Blattbenennungen. 


Die Amputation der Langtagsblätter be- Das Versuchsblatt (im 
4 kt 1 . V h d A hl d Kurztag)istausgefüllt 
wirkte also eine Vermehrung der Anza er geneichmet. 
blühenden Pflanzen, eine Abkürzung der Zeit bis 


zum Sichtbarwerden der Infloreszenzen und Rückgang der Ver- 


laubung. 

Versuch 2. Verschiedene Anzahl von Langtagsblättern. An je 10 Pflanzen 
wurden am 8. Knoten von oben ein Blatt (OL) für einige Zeit in 9stündigen Kurztag 
gebracht. Die übrigen Blätter erhielten Langtag. Die oberhalb des Versuchs- 
wirtels stehenden Blätter blieben entweder alle an der Pflanze, oder die nächsten 
4, 8, 12 oder alle wurden abgenommen. Der Versuch wurde im Sommer gemacht. 
Das Blühergebnis ergibt sich aus Abb. 3. 

Je mehr Blätter dem Langtag ausgesetzt waren, desto weniger 
der Pflanzen kamen zum Blühen, und desto länger dauerte es, bis 
die Blütenstände sichtbar wurden. Auch die Verlaubung wurde 


entsprechend stärker. 

Versuch 3. Langtagsblätter verschieden an Größe und Alter. 28 Versuchs- 
pflanzen wurden in 4 Gruppen zu je 7 Pflanzen aufgeteilt. An jeder Pflanze 
erhielt das eine der Blätter (OL) am 8. Knoten von oben während 12 Tagen 
8stündigen Kurztag. Abgesehen vom Kurztagsblatt wurden alle Blätter ab- 





1 Wenn nachstehend die Bezeichnung ,,Bliihtermin“ gebraucht wird, so 
ist damit das erste makroskopische Sichtbarwerden der Infloreszenzanlagen 


gemeint. 
Planta Bd. 36, 


28h 
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genommen bis auf ein im Langtag verbleibendes in der Zeile senkrecht über dem 
Versuchsblatt. Das Langtagsblatt stand entweder im Wirtel 2 oder 4 oder 6 
(also 2 L oder 4 L oder 6 L), oder es wurde auch FOREN (Abb. 4). Der Ver- 
such fand im Mai statt. 











21 21Tage 
=. > A» Ae 4 
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Abb. 2. Schematische Darstellung von Versuch 1 (Amputierung von Langtagsblättern). 
Am Kopf: Zahl der Tage bis zum Sichtbarwerden der Infloreszenzen; an der Basis: 
Prozentzahl der bliihenden Pflanzen. 
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Abb. 3. Schematische Darstellung von Versuch 2 (Amputierung von Langtagsblättern). 


Das Vorhandensein eines einzigen Langtagsblattes wirkte schon 
sehr stark hemmend auf die Blütenbildung. Durch 2L, das als aus- 
gewachsenes Blatt direkt über dem Kurztagsblatt stand (Abb. 4, A), 
wurde bei 3 Pflanzen die Blütenbildung völlig unterdrückt, von den rest- 
lichen hatten 3 nur ,,vegetative Infloreszenzen‘“, und nur eine hatte eine 
sehr stark verlaubte Infloreszenz mit nur 2Blüten. Durch 4L, das halb 
ausgewachsen war (B), wurde auch noch an 4 Pflanzen die Infloreszenz- 
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bildung unterdrückt, aber die 3 zumBlühen kommenden hatten zwar 
stark verlaubte Brakteen, aber doch zusammen 90 Blüten. 6 L, das erst 
!/s der endgültigen Größe der Blattfläche erreicht hatte, wirkte dagegen 
nur noch wenig störend (C); völlig normal blühte zwar nur eine der 
7 Pflanzen, die anderen waren mehr oder weniger verlaubt — darunter 
eine sogar bis zur ,,vegetativen Infloreszenz‘‘, aber sie hatten zusammen 
doch 910 Blüten. Die 7 Kontrollen (D), die kein Langtagsblatt hatten, 
bildeten 1112 Blüten aus; aber eine Pflanze war stark verlaubt, woraus 
sich ergibt, daß der Blühimpuls also noch nicht optimal war. 
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Abb. 4. Schematische Darstellung von Versuch 3 (Blätter verschiedener Größe und 
verschiedenen Altersim Langtag). Am Kopf: Anzahl der gebildeten Blüten; an der Basis: 
Prozentzahl der blühenden Pflanzen. 


Schon ein einziges, erst zu !/, ausgewachsenes Blatt senkrecht über 
dem Kurztagsblatt übte bei dem nicht sehr starken Kurztagsreiz also 
eine deutliche Hemmung auf das Blühen aus. Größere Blätter wirkten 
stärker hemmend, und durch ein ausgewachsenes Blatt wurde das 
Blühen bei einem Teil der Pflanzen total, bei den anderen fast ganz 


unterdrückt. 

Versuch 4 und 5. Langtagsblätter verschiedener Stellung. 

Versuch 4. Mehrere Blätter im Langtag. Bei diesem Versuch (Abb. 5) standen 
die Langtagsblätter nicht senkrecht über dem Versuchsblatt (L), sondern auf der 
Gegenseite (R) oder in den beiden rechtwinkligen Reihen dazu, also in der vorderen 
und hinteren Zeile (V und H). Bei den Blättern der vorderen und hinteren Reihe 
wurden aber nicht die ganzen Blätter dem Langtag ausgesetzt, sondern die eine 
Längshälfte der Spreite wurde weggeschnitten, und zwar in jeder Zeile ent- 
weder die der Versuchsblattseite zugekehrte Hälfte oder die zur Gegenseite 
gerichtete. In den 8stündigen Kurztag kam wieder nur ein Blatt, und zwar am 
9. Knoten von oben während 12 Tagen. Während im vorigen Versuch nur 1 Blatt 
im Langtag blieb, wurde in diesem Versuch immer die ganze senkrechte Reihe 
(4 Blätter) an der Pflanze gelassen. So blieben bei einer Gruppe (Abb.5, A) 
alle Blätter in der Zeile R auf der Gegenseite des Stengels stehen. Bei den anderen 
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beiden Zeilen (V und H) blieben beide Zeilen gleichzeitig stehen, aber nicht mit 
ihren ganzen Spreiten, sondern nur mit den halbierten [linke (B) oder rechte (C) 
Hälfte]; an jedem Knoten befanden sich also 2 Blatthälften, also so viel wie die 
Fläche eines ganzen Blattes. 

Die rechte Blattreihe auf der Gegenseite zur Versuchsseite (Abb.5 A), 
bewirkte zwar nur eine Verzögerung im ,,Blühtermin‘ von nur 1 Tag 
(22 statt 21) gegenüber den völlig langtagsblattfreien Kontrollpflanzen 
(D), und auch die Blütenzahl war nicht vermehrt, aber die Verlaubung 
war deutlich stärker. Die im rechten Winkel stehenden beiden Reihen 














22 30 30 21 Tage 
efwa 1000 327 623 962 Blüten 
g D 
FT 
q D 
PT 
XN 7 
a RE à 
Lu 7 
70% 86% 700% 100% 
A B C D 


Abb. 5. Schematische Darstellung von Versuch 4 (Blätter auf verschiedenen Seiten 

der Pflanze im Langtag). Am Kopf: Zahl der Tage bis zum Sichtbarwerden der In- 

floreszenzen und Anzahl der gebildeten Blüten; an der Basis: Prozentzahl der blühenden 
Pflanzen. 


halbierter Blätter wirkten stärker hemmend, und zwar eindeutig die- 
jenigen am meisten, bei denen die stehengebliebenen Längshälften der 
Spreiten zur Kurztagsblattseite hingekehrt waren (B). Bei ihnen blieb 
von den 7 Versuchspflanzen eine völlig vegetativ, 3 hatten ,,vegetative 
Infloreszenzen‘‘ und vom Rest war nur eine schwach, die anderen beiden 
dagegen stark verlaubt. Die Blütenzahl war mit 327 rund !/, der 
der Kontrollen. Bei den Pflanzen, an deren Langtagsblättern die von 
der Versuchsblattseite abgekehrte Hälfte der Spreite stehengeblieben 
war (C), war der ‚„‚Blühtermin‘ zwar nicht verkürzt, aber ihre Blüten- 
zahl war doppelt so groß (623); alle Exemplare blühten, 3 waren nur 
schwach, keine sehr stark verlaubt. 

Versuch5. Ein Blatt im Langtag. Eine vereinfachte Wiederholung des vorigen 
Versuchs wurde so angestellt, daß außer dem Kurztagsblatt (OL) nur ein Blatt 
des übernächsten Wirtels (2) an der Pflanze verblieb, und zwar entweder das senk- 
recht über dem Kurztagsblatt stehende (2 L) oder das auf der Gegenseite (2 R). 
Diese Blätter erhielten Langtag (Abb. 6). 

Der Unterschied im Blühen war außerordentlich stark: Das Blatt 
senkrecht über dem Versuchsblatt reduzierte die Blütenzahl an den 
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7 Versuchspflanzen auf insgesamt 2 (Abb. 6, A); stand das Langtagsblatt 
auf der Gegenseite, so wurden 1003 Blüten gebildet (B). 

Die Hemmung durch die Langtagsblätter war also um so stärker, 
je mehr das die Hemmung hervorrufende Blattgewebe der Stengel- 
seite genähert war, an der sich das Kurztagsblatt befand. Da 
wir aus der einseitigen Verlaubung der Blütenstände (HARDER, 
v. Wırsch und Bope 1942) und der einseitigen Wirkung des Meta- 
plasins (HARDER und GÜMMER 1944) wissen, daß das ,,Blühhor- 
mon“ und das Metaplasin besonders in der 
Nähe des aussendenden Blattes einseitig 
im Stengel emporsteigen , so darf aus dem 
obigen Versuch gefolgert werden, daß 
auch das blühhemmende Prinzip vorherr- 
schend einseitig im Stengel transportiert 
wird. 

Allerdings war die Beschränkung der Hemm- 
wirkung nicht immer so ausgeprägt. Es wur- N PR 
den auch Fälle beobachtet, in denen die Lang- 
tagsblätter der gegenständigen Blattzeile (R) den 
von 0 L ausgehenden Blühimpuls völlig unter- nn 
drückten, und zwar war das dann der Fall, wenn 
das Kurztagsblatt sehr jung, das Langtagsblatt A B 
aber ausgewachsen war. 


2 7003 Blüten 








Abb. 6. Schematische Dar- 
Versuch 6. Apikaler oder basaler Teil der stellung von Versuch 5 (ein 
Spreite im Langtag. 28 Pflanzen wurden im Hoch- Blatt auf der Kurztags- oder 
sommer bis auf ein gerade ausgewachsenes Blatt ee re 
entblättert. Von diesem Blatt kam nur die apikale ? 
oder die basale Hälfte in den Kurztag (Abb. 7, 
Kurztagshälfte schraffiert). Die Blattspreiten wurden dabei bis auf die Mittel- 
rippe eingeschnitten, so daß der Stofftransport von und zur Spitzenhälfte nur 
über die Mittelrippe erfolgen konnte. Bei einem Teil der Blätter (B, D) wurde 
die sonst in den Langtag kommende Spreitenhälfte völlig weggeschnitten. Die 
Kurztagsbehandlung dauerte 2 Wochen. 

Alle Exemplare, bei denen die basale Blatthälfte im Kurztag war 
(C, D), bekamen Blüten. Außerdem blühten auch Pflanzen, deren 
Blattspitzen Kurztag erhielten, aber nur dann, wenn die Basis weg- 
geschnitten war (B). War hingegen die untere Blatthälfte im Lang- 
tag, so unterblieb das Blühen. Ob die apikale oder basale Hälfte 
Kurztag erhielt, war also an sich ohne Bedeutung (B und D führten 
zu gleichem Blüherfolg), ausschlaggebend war lediglich das Vor- 
handensein oder Fehlen von dem Langtag ausgesetztem Gewebe 
zwischen dem Kurztagsblatteil und dem blütenbildenden Vegetations- 
punkt. Durch Einschaltung einer Langtagszone in den Weg zwischen 
dem das Blühhormon produzierenden und dem dieses in Blütenbil- 
dung umsetzenden Pflanzenteil wurde die Blütenbildung völlig unter- 
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drückt (A). Eine außerhalb dieses Weges liegende Langtagszone (C) 
blieb hingegen völlig wirkungslos!. 

Versuch 7. Infloreszenzen oberhalb und unterhalb der Langtagsregion. 
Analoge Verhältnisse lagen in folgendem Fall vor: An einer Pflanze waren alle 
Blätter abgenommen worden bis auf ein Kurztags- und ein senkrecht darüber- 
stehendes Langtagsblatt. Am Gipfel bildete 
sich ein sehr stark verlaubter Blütenstand; 4 
am Wurzelhals entstand eine zwar nur kleine, 
aber völlig normale Infloreszenz (Abb. 8). 
Auf dem Wege vom Kurztagsblatt zum 
Gipfelvegetationspunkt stérte also das da- 
zwischenliegende Laubblatt; nach abwärts 
war keine Langtagszone zwischengeschaltet, 
und der Blütenstand konnte sich normal 
entwickeln. 


Troy 


Abb. 7. Schema der verschiedenen Behand- Abb. 8. Unteres Blatt im Kurztag, 

lung der apikalen und basalen Hälfte der oberes im Langtag. Hauptblüten- 

Blattspreite. In den Kurztag gebrachte Teile stand stark verlaubt, Wurzel- 
schraffiert (Versuch 6). halstrieb normal. 





Versuch 8. Überleitung des Blühimpulses auf einen Seitenast mit und ohne 
Langtagsblättern. An jungen Pflanzen wurden die Achselknospen nicht amputiert, 
aber ihr Gipfel wurde dekapitiert. Aus den Blattachseln des obersten stehen- 
gebliebenen Knotens bildet sich dann ein Paar einander gegenüberstehender 


! Anmerkung bei der Korrektur. Am 15. Juli 1948 hielt Professor Dr. Eric 
Asx8y aus Manchester in Göttingen einen Vortrag über russische botanische 
Arbeiten. Er erwähnte dabei Versuche von CAJLACHJAN mit partieller Behandlung 
von Blättern von Perilla, die vollkommen unseren mit Kalanchoé gleichen. Wir 
erfuhren auf diese Weise erstmalig von diesen russischen Versuchen. Prof. ASHBY 
hat über die CAJLACHJANschen Ergebnisse in seiner Presidential Address im Report 
of the 25. Meeting of the Australian and New Zealand Association for the Advan- 
cement of Science, Sect. M, Botany, Adelaide, 1946, berichtet. Danach (S. 245 bis 


. 266) blühte Perilla bei Einwirkung von Kurztag auf das ganze Blatt nach 43 Tagen; 


befand sich die Blattbasis im Kurztag, die Spitze im Langtag, so blühten die 
Pflanzen nach 52 Tagen, im umgekehrten Fall jedoch überhaupt nicht. Die Ver- 
suche CAJLACHJANs sind 1942 ausgeführt worden und 1945 in den Compt. rend. 
(Doklady) de l’acad. d. sc. de ’URSS, 47, 220—224 veröffentlicht worden. Unsere 
eigenen Versuche haben 1941 stattgefunden; ein ausführlicher Bericht über sie 
ist 1943 in einer Sitzung der Akademie der Wissenschaften in Göttingen erfolgt; 
sie sind auch in einem Aufsatz in den Naturwissenschaften (HARDER 1946) ange- 
führt, der 1944 bei der Redaktion einging. 
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Seitensprosse gleicher Entwicklungsstärke. An solchen gegabelten Pflanzen 
kam der eine Ast in den Kurztag, der andere in den Langtag, und zwar mit und 
ohne Blätter. Der Ast im Langtag blühte unter der Wirkung des ihm vom Kurz- 
tagsast zugeleiteten Blühhormons stets dann, wenn er entblättert war (Abb. 9). 
Damit wird ein Ergebnis bestätigt, das auch 
andere Autoren schon an anderen Objekten 
erhalten haben. 


2. Einfluß der Dauer und der Intensität 
des täglichen Langtagslichtes. 

Versuch 9—11. Verschiedene Dauer des 
Langtagslichts. 

Versuch 9. Bliiten am HauptsproB. Das 
Versuchsblatt (6. Knoten von unten und von 
oben) kam in 9stiindigen Kurztag, die übrigen 
Blatter der Pflanzen erhielten 9-, 10- usw. 
bis 17stiindiges natiirliches Tageslicht. Nach 
18 Tagen kamen alle Blätter wieder in den 
natiirlichen hochsommerlichen Langtag. 

Die Pflanzen, bei denen alle Blatter 
9-stiindigen Kurztag erhalten hatten, bliih- 
ten zuerst und am reichlichsten. Bei Einwir- war im Kurztag, der linke im 
kung von 10 Stunden auf die Hauptmasse en 
der Blätter war noch kein sicherer Unter- + ee 
schied gegenüber 9 Stunden zu erkennen 
(Tabelle 1), durch 11 Stunden trat aberschon 
eine Hemmung ein (Verzögerung im Sichtbarwerden der Infloreszenzen, Verringe- 
rung der Blütenzahl), die stetig bis zu 17 Stunden zunahm. Im 15stündigen Tag 
blühten nur 6 von den 9Versuchspflanzen normal, 2hatten verlaubte Brakteen 





Abb. 9. Derrechte Ast der Pflanzen 


ne Tabelle 1. Ein Blatt am 5. Knoten von oben 
nur eine „vegetative Inflo- erhielt Qstiindigen Kurztag, alle übrigen Blätter 
reszenz“. Im 17stündigen 9-, 10- usw. bis I7stündigen Tag. Versuchsdauer 

13.6.—1.7. Zählung der Blüten und Knospen 











Tag hatten nur noch 3Pflan- 20. 9 
zen normale Blüten, bei 4 nn À 
waren Verlaubungen vor-  Lang- In- Anzahl der 
ine tag fl nzen 1. Blüt vu 
handen, eine hatte . Stun- ‘chee nach Tagen . Knospen 
»vegetative Infloreszenz den | nach Tagen Blüten) und 
und eine war rein vege- — 
tativ. 
9 | 25,3 73,7 45 203 
Der Blühimpuls, den 10 | 25,2 71,3 44 | 211 
: : 7: 11 28,6 75,4 29 195 
ein Blatt im 9stündi- ı2 |316 81.6 11 | 187 
gen Kurztag aussendet, 13 | 31,9 87.3 7 | 187 
wurde also durch die in 15 | 36,2 90,0 + 1 co 3 | 123 
17 41,2 + loo | 97,1 + 2 co 1 86 











größerer Tageslänge sich 
befindenden übrigen Blätter um so stärker gehemmt, je länger dieser 
Tag war. 

Versuch 10. Blüten an einem Seitensproß. Die Pflanzen wurden bis auf 
2 übereinanderstehende Blätter (am 4. und 6. Knoten von unten) entlaubt. 
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Das untere Blatt erhielt 9stündigen Kurztag, das darüberstehende 9—17stündigen 
Tag. Der Endvegetationspunkt und alle Seitenknospen wurden amputiert, nur 
die Achselknospe des oberen, also des Langtagsblattes, blieb erhalten und ent- 
wickelte sich zu einem Seitensproß. 

Die hemmende Wirkung des Langtages war jetzt noch stärker als 
im vorigen Versuch: Durch den 15- und 17stündigen Tag wurde das 
Blühen an dem Achselsproß völlig unterdrückt. Im übrigen nahm die 
Wirkung mit zunehmender Länge des Tages zu. 

Versuch 11. Blatthälften verschieden behandelt. |Die Pflanzen wurden bis 
auf ein einziges Blatt entblättert und an diesem wie bei Versuch 6 die apikale und 


== bene. 
Abb. 10. Apikale Hälfte der Blattspreite im Kurztag, basale in 17-, 15-, 13-, 12-, 11-, 
10- und 9stündiger Tageslänge (von links nach rechts). 


die basale Hälfte während 18 Tagen verschieden behandelt. Der Kurztag betrug 
wieder 9 Stunden, die Beleuchtungsdauer der anderen Blatthälfte 9—17 Stunden. 
Der Versuch wurde gleichzeitig mit den beiden vorigen durchgeführt. 

Empfing die Blattspitze Kurztag und die basale Hälfte mehrstün- 
digen Tag, so trat um so stärkere Hemmung ein, je größer die Tages- 
länge war (Tabelle 2 und Abb. 10). 


Tabelle 2. Pflanzen bis auf 1 Blait entlaubt, an diesem die untere Hälfte im 
Langtag verschiedener Stundenzahl, die apikale im 9stündigen Kurztag. Versuchs- 
dauer 13.6.—1.7. Blütenzählung am 20. 9. 





Beleuchtungsdauer der ba- | | 
salen Blatthälfte (Stun- | 


En gates ll | ie ae ee 1 17 
Sichtbarwerden der Inflo- | 
reszenzen (nach Tagen) 27 | 30 | 37 41 oo 
| (66% co) 
Blütenzahl . . . . . . . 129 | 115 64 1 0 


Versuch 12 und 13. Verschiedene Intensität des Langtagslichtes. 
Versuch 12. Natürliches Licht. Im starken Licht des Juni wurde an 
Pflanzen, die aller Blätter bis auf 2 übereinanderstehende (4. und 6. Knoten 
von oben) beraubt waren, während 18 Tagen das untere Blatt in den Kurztag, 
das obere in den Langtag gebracht. Von den Langtagsblättern erhielt aber nur 
ein Teil die volle Lichtintensität, bei den anderen wurde das Licht durch Zellophan, 
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Stoff usw. in verschieden starkem Maße geschwächt. Bis zu 35% der natürlichen 
Lichtintensität hinab wurde durch das Langtagsblatt die Blütenbildung voll- 
kommen unterdrückt; bei 20% hingegen traten Infloreszenzen auf, wenn auch nur 
verlaubte und auch nur an einigen der 10 Versuchspflanzen. 


Der Grad der Langtagshemmung war also von der Intensität des 
Lichtes abhängig. 


Versuch 13. Künstliches Licht. Die beiden übereinanderstehenden Blätter 
der Versuchspflanzen erhielten beide 10stündigen Kurztag mit natürlichem 
Tageslicht. Anschließend bekam das obere Blatt während 14 Stunden elektrisches 
Zusatzlicht bis zum nächsten Kurztagsbeginn; es erhielt also Dauerlicht. Das 
Zusatzlicht wurde in der aus Tabelle 3 ersichtlichen ‚Weise abgestuft. Bereits 
90 Lux brachten eine sehr deutliche Verzögerung im Zeitpunkt des Sichtbar- 
werdens der Infloreszenzen mit sich, die mit zunehmender Intensität größer 
wurde. Die Blütenzahl ging zurück, und es traten in steigendem Maße Ver- 
laubungen auf. Bei 3000 Lux kamen an den 9 Versuchspflanzen nur noch 2 ,,vege- 
tative Infloreszenzen“ ohne irgend eine Blüte zur Entwicklung und bei 5000 Lux 
waren auch solche nicht mehr vorhanden. Daß die Zahl der Blüten selbst bei den 
Pflanzen ohne Langtagshemmung so gering war, liegt daran, daß der Versuch im 
Dezember gemacht wurde. 


Tabelle 3. Pflanzen bis auf 2 Blätter entlaubt, beide im 10stündigen Kurztag. 
Das obere Blatt erhielt außerdem 14stündiges Zusatzlicht von verschiedener Inten- 
silat. Versuch im Dezember. 











nsität des Anzahl nfloreszenzen 
Gusatzlichtes | der gen Sun oo | a > o 
Lux | Pflanzen nach Tagen 

5000 | 9 0 = 0 
3000 | 9 2 54 0 
1000 | 9 4 59 15 
750 | 9 8 48 59 
200 | 9 8 39 59 
90 9 9 40 61 
0 9 9 34 75 











Schon_ die Einwirkung der relativ geringen Intensität von 90 Lux 
auf das über dem Kurztagsblatt stehende Blatt rief also am Gipfel der 
Pflanze eine deutliche Hemmung des von dem Kurztagsblatt ausgehen- 
den Blühimpulses hervor. Mit zunehmender Lichtintensität wurde die 
Störung ständig größer, so daß die Infloreszenzbildung bei 3000 Lux 
fast gänzlich, bei 5000 Lux vollständig unterdrückt wurde. 


3. Zeitliche Trennung der Lang- und Kurztagswirkung. 


Versuch 14. Einschaltung von Dunkeltagen zwischen Kurztag und Langtag. 
Die Pflanzen wurden bis auf 2 übereinanderstehende, fast ausgewachsene Blätter 
entlaubt (6. und 4. Knoten von oben), von denen das untere 12 8stündige Kurz- 
tage, das obere Langtag erhielt. Zwei Tage vor Versuchsbeginn wurden beide 
Blätter durch Stoffsäckchen vollständig verdunkelt; die Verdunkelung wurde an 
dem Kurztagsblatt bei Versuchsbeginn abgenommen, an dem oberen Blatt 
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jedoch nur bei 5 der Pflanzen; bei diesem kam also der Langtag gleichzeitig mit 
dem Kurztag zur Wirkung. Bei den restlichen Pflanzen wurde die Verdunkelung 
erst nach 2, 4, 6, 9 und 12 Tagen abgenommen, so daß der Langtag also nun die 
entsprechende Zahl von Tagen später einsetzte als der Kurztag. Der Versuch 
fand in der 2. Maihälfte statt. 

Alle Pflanzen, bei denen der Langtag gleichzeitig wie der Kurztag 
oder 2—4 Tage verspätet einsetzte, blieben vegetativ. Begann die 
Langtagswirkung 6 Tage nach dem Kwztag, so zeigten sich an 2 der 
Pflanzen nach 32 Tagen Infloreszenzen (eine ,,vegetative Infloreszenz‘‘, 
ein sehr stark verlaubter Blütenstand mit nur einer Blüte). Setzte der 
Langtag 9 bzw. 12 Tage später ein, so traten an 3 bzw. 5 Pflanzen nach 
im Mittel 27 bzw. 25 Tagen Infloreszenzanlagen auf. Sie entwickelten 
sich bei der 9-Tagegruppe zu einem stark verlaubten und 2 normalen 
Blütenständen mit zusammen 346 Einzelblüten, bei der 12-Tagegruppe 
zu einer stark verlaubten und 4 normalen Infloreszenzen mit 586 Blüten. 

Je später nach Versuchsbeginn der Langtag auf das ,,Hemmblatt“ 
zur Einwirkung kam, desto weniger beeinflußte er also die Blüten- 
bildung. 

Versuch 15. Amputation der Langtagsblätter zu verschiedenen Zeitpunkten. 
Fünf Gruppen von je 5 Pflanzen mit 6 Blattpaaren erhielten Ende Juli 3 Kurz- 
tage und kamen dann wieder in den Langtag. Am Morgen des 4. Tages wurde die 
eine Gruppe (A) völlig entblättert; am Morgen des 10. Tages geschah das gleiche 
mit Gruppe B, am 14. Tag mit Gruppe C und am 18. Tag mit Gruppe D. Gruppe E 
behielt alle Blätter dauernd. 

Die 3tägige Kurztagsexposition war ausreichend, um die Blüten- 
bildung auszulösen: in Gruppe E (nicht entblättert) blühten alle 
Pflanzen. 

Die sofortige Entblätterung im Anschluß an die 3 Kurztage (A) 
wirkte sich sehr ungünstig aus: 3 der 5 Pflanzen blieben rein vegetativ 
und die anderen beiden hatten ,,vegetative Infloreszenzen‘, bildeten 
also auch keine Blüten (Abb. 11). Wurden die Blätter erst am 10. Tage 
abgenommen, also nach 6 Kurztagen (B), so war nur eine Pflanze vege- 
tativ, 2 hatten völlig normale, 2 schwach verlaubte Blütenstände. Bei 
Entblätterung 14 Tage nach Versuchsbeginn (C) war das Resultat etwas 
schlechter (alle Pflanzen blühten zwar, aber nur eine davon normal, 
3 stark verlaubt, und die letzte hatte eine ,,vegetative Infloreszenz‘‘). 
Wurde schließlich die Entlaubung erst nach 18 Tagen vollzogen 
(D), so traten überhaupt keine normalen Infloreszenzen mehr auf, 
sondern 4 waren stark und 1 schwach verlaubt. Bei den überhaupt 
nicht entblätterten Kontrollen (E) war die Verlaubung noch stärker. 


Die unterschiedliche Entwicklung der Gruppen ist in Abb. 11 auch 
an der Zahl der Laubblätter zu erkennen. In Gruppe A bildeten sich 
nach der Abnahme der Kurztagsblätter zunächst noch vor dem Auf- 
treten der Infloreszenz noch wesentlich mehr und größer werdende 























Hemmung der Infloreszenzbildung durch Langtag. 435 


Laubblätter als bei der erst 6 Tage später seiner Kurztagsblätter 
beraubten Gruppe B. 

Die beste Blütenbildung trat bei den Pflanzen auf, denen die Kurz- 
tagsblätter 6 Tage nach Ende der Kurztagsbehandlung genommen 
worden waren; die später entblätter- 
ten und noch etwas mehr die gar 
nicht entblätterten blühten weniger 
gut. Aber auch die sofort ihrer Lang- 
tagsblätter beraubten hatten schwä- 
chere Infloreszenzentwicklung, und 
zwar die schlechteste des ganzen Ver- 
suchs. Bei sofortiger Abnahme der 
Kurztagsblätter war also erst sehr 
wenig Blühhormon aus den Blättern 
in den Stengel übergetreten, so 
daß die Pflanzen nur sehr schwach 
blühten. Blieben die Kurztagsblätter 
länger an der Pflanze, so konnte 
das Hormon aus ihnen hinausdiffun- 
dieren ; jetzt trat aber Abschwächung 
des Blühimpulses durch die Lang- 
tagwirkung ein, die um so stärker 
wurde, je länger die Blätter an der 
Pflanze blieben, also je länger der 
Langtag wirken konnte. So kommt 
es, daß die gar nicht entblätterten 
Kontrollen nicht sehr viel besser 
blühten als die sofort entblätterten 
Pflanzen, und daß die Gruppe B 
den besten Erfolg hatte: bei ihr 
war die - Langtagshemmung noch 


æ R BIER: + Abb. 11. Die Pflanzen kamen nach 
verhältnismäßig klein, andererseits 3 Kurztagen in Langtag. Hier wurde 
ss ss A sofort, B nach 6 Tagen und E über- 

© 1 - s 
hatte aber auch — gend Blihhor haupt nicht entblättert. Die bei A und B 


mon in den Stengel übertreten vorhandenenLaubblätter sind erst nach 
der Entblätterung neu entstanden. 


können. 


II. Besprechung der Versuche. 

Die in den vorstehenden Versuchen geschilderte bliihhemmende Wir- 
kung des Langtages kommt zustande, wenn ein oder mehrere durch den 
Kurztag zur Bildung von ,,Bliihhormon“ gebrachte Laubblätter nach- 
träglich Langtag erhalten (Versuch 14 und 15), oder wenn sich bei 
Kurztagsexposition nur eines Teiles der Blätter einer Pflanze andere 
Blätter oder auch nur Teile von ihnen gleichzeitig im Langtag befinden 
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(Versuch 1—10). Die Hemmung braucht also weder am gleichen Ort 
noch zur gleichen Zeit wie die Entstehung des Blühimpulses ihren 
Ursprung zu haben. Es handelt sich dabei nicht um eine photoperio- 
disch bedingte Umstellung der endonomen Rhythmik (Bünnıng 1944), 
sondern um die lokale Bildung eines oder mehrerer chemischer Stoffe. 
Der Hemmstoff steigt in der Pflanze nach Austritt aus dem Blatt im 
Stengel in verhältnismäßig enger Bahn ähnlich wie das ,, Bliihhormon“ 
und das ‚‚Metaplasin‘‘ empor (Versuch 5). Ob er auch nach abwärts 
geleitet wird, ist aus den bisherigen Experimenten nicht zu ersehen; es 
liegt aber kein Grund vor, diese Möglichkeit für ausgeschlossen zu 
halten. Die Abwärtsleitung ist aber wohl sicher schwächer als die in 
der Richtung zur Spitze. Das ergibt sich aus Versuch 7, bei dem die 
Infloreszenz am Gipfel des Sprosses verlaubt, die am Wurzelhals aber 
normal war. 

Bei gleichzeitiger Anwesenheit von Kurztags- und Langtagsblättern 
an der Pflanze wird der Hemmstoff im allgemeinen nur dann wirksam, 
wenn die dem Langtag ausgesetzten Blätter oder ein solches Einzelblatt 
oder sogar nur ein Teil von ihm sich zwischen dem dem Kurztag expo- 
nierten Pflanzenteil und dem die Infloreszenz bildenden Vegetations- 
punkt befindet (Versuch 5—7). 

Die Hemmung ist um so stärker, je früher sie in die zum Blühen 
führenden Prozesse eingeschaltet wird (Versuch 14). Andernfalls ist 
schon ‚„Blühhormon‘‘ vorhanden, das nicht sofort wieder unwirksam 
gemacht werden kann: Pflanzen, die 3 Kurztage erhalten hatten (Ver- 
such 15), blühten zum Teil normal, wenn sie nachträglich während 
6 Tagen Langtag erhielten und dann entblättert wurden. Das Blüh- 
hormon konnte also offenbar in dieser Zeit aus den Blättern abtrans- 
portiert, die Langtagshemmung aber noch nicht wirksam werden. 
Bei späterer Entblätterung blühten die Pflanzen verlaubt; die Blüh- 
intensität war dann durch die Langtagshemmung geschwächt. Da das 
Blühhormon nunmehr aber schon in so großer Menge aus den Blättern 
in den Stengel ausgetreten sein mußte, daß normale Blüten hätten 
entstehen können, so mußte also auch das hemmende Prinzip aus den 
Blättern herausgetreten und außerhalb von ihnen auf das vorher aus- 
gewanderte Blühhormon eingewirkt haben. Also auch in diesem Fall 
dürfte die Reaktion zwischen dem Hemmstoff und dem Blüh- 
hormon nicht in den Laubblättern selbst, sondern erst im Stengel 
erfolgt sein, obgleich der positive wie negative Impuls in den gleichen 
Blättern zustande kam. 

An welcher Stelle im Stengel die Reaktion zwischen dem Blühhormon 
und dem Hemmstoff stattfindet, läßt sich nicht mit Sicherheit sagen. 
Sie scheint jedoch schon auf dem Wege zwischen den aussendenden 
Blättern und dem Vegetationspunkt, nicht erst an letzterem selbst, vor 
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sich zu gehen. Denn bei einer Pflanze mit einem Kurztagsblatt und 
einem höher inserierten Langtagsblatt (Versuch 3) ist das hemmende 
Blatt so gut wie unwirksam, wenn es sich nicht auf der gleichen Seite 
des Stengels wie das Kurztagsblatt, sondern auf der Gegenseite befindet; 
ja, es kommt kaum eine Reaktion zustande, wenn dem einen Kurztags- 
blatt eine ganze Zeile von Langtagsblättern gegenüber steht (Versuch 4), 
obgleich man annehmen muß, daß in diesem Falle der Vegetationspunkt 
mit Hemmstoff ganz überschwemmt gewesen sein muß. 

Diese Annahme über den Reaktionsort zwischen den beiden Antago- 
nisten kann aber nur mit allem Vorbehalt gemacht werden, bis weitere 
Versuche die endgültige Klärung herbeigeführt haben. Dann mögen sich 
auch Anhaltspunkte ergeben, um den Versuch zu machen, die Gesamt- 
heit der Vorgänge, die zum Blühen führt, soweit zu zerlegen, daß man 
die einzelnen Schritte dem Zusammenspiel zahlreicher Hormone zu- 
schreiben kann, wie es z. B. GREGORY (1948) sowie HEATH ane Hozps- 
WORTH (1948) durchgeführt haben. 


Zusammenfassung. 

1. Wird bei der Kurztagspflanze Kalanchoé Bloßjeldiana nur ein 
Teil der Blätter dem Kurztag ausgesetzt, so steigert sich die Blüten- 
bildung, wenn die sich im Langtag befindenden Blätter amputiert 
werden. 

2. Je mehr Blätter Langtag erhalten, desto stärker hemmen sie die 
Blütenbildung. Auch die Größe und das Alter der Blätter spielen dabei 
eine Rolle. 

3. Am stärksten hemmen die Langtagsblätter, wenn sie senkrecht 
über dem Kurztagsblatt stehen, die seitenständigen wirken weniger 
und die auf der Gegenseite nur sehr schwach. 

4. Wird an einer Blattspreite die apikale und die basale Hälfte in 
verschiedene Tageslänge gebracht, so tritt Hemmung der Blütenbildung 
nur dann ein, wenn die basale Hälfte den Langtag erhält. Auch bei 
Versuchen mit ganzen Blättern muß das hemmende Blatt zwischen 
dem Kurztagsblatt und dem Sproßgipfel stehen. 

5. Je größer die Stundenzahl und je stärker die Lichtintensität 
des Langtages ist, desto stärker hemmend wirkt er. 

6. Werden Kurz- und Langtag nicht gleichzeitig an verschiedenen 
Blättern einer Pflanze gegeben, sondern an den gleichen Blättern nach- 
einander und wird zwischen die Kurz- und Langtagsperiode eine Dunkel- 
periode eingeschaltet, so ist die Langtagshemmung um so schwächer, 
je später sie einsetzt. Unterbleibt die Zwischenschaltung einer Dunkel- 
periode und werden die Blätter innerhalb der Langtagsperiode zu ver- 
schiedenen Zeitpunkten amputiert, so ist die Hemmung um so stärker, 
je länger die Blätter an der Pflanze bleiben. 


Planta. Bd. 36. 29 
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Aus den Botanischen Anstalten in Göttingen. 


EINFLUSS DER TAGESLÄNGE AUF DEN HABITUS, VOR 

ALLEM AUF DIE BLATTSTRUKTUR, EINIGER LANGTAGS- 

UND KURZTAGSPFLANZEN (BESONDERS VON KALANCHOE 
BLOSSFELDIANA) *. 


Von 
GERTRUD GÜMMER. 
Mit 11 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. Juli 1948.) 


Bekanntlich wird der Habitus der Gewächse in mannigfacher Weise 
durch die Tageslänge beeinflußt (Literatur bei HARDER und v. WitscH 
1940 II); ganz besonders stark ist das der Fall bei Kalanchoé Bloß- 
feldiana (HARDER 1946). Auch anatomische Unterschiede sind schon 
bei Lang- und Kurztagspflanzen beobachtet worden. So konnte z. B. 
bei Soja festgestellt werden (PSAREV 1938), daß die Größe der Stengel- 
parenchymzellen photoperiodisch beeinflußbar ist, und bei Kalanchoé 
Bloßfeldiana wurde ermittelt, daß die Zellen in Kurztagsblättern 
sehr viel größer sind als in den Langtagsblättern (HARDER und von 
Wırsch 1940 II). Es war daher von Interesse, eine größere Anzahl 
von photoperiodisch reagierenden Pflanzen anatomisch zu unter- 


suchen. 

Die Pflanzen wurden dazu (wenn nicht anders angegeben) von der Keimung 
an im 9stündigen Kurztag oder mindestens 16stündigen Langtag aufgezogen. 
Da Ernährung, Temperatur und Lichtintensität bestimmend auf den anatomischen 
Bau einer Pflanze einwirken (BRENNER 1900, NORDHAUSEN 1903 I und 1912 II, 
SCHRAMM 1912, Rırreın 1919, PENFOUND 1932, MorHes 1932, HABERLANDT 
1934, NEUBAUER 1937, BÖTTICHER und BEHLING 1939), wurde darauf geachtet, 
Schwankungen dieser Faktoren von vornherein auszuschalten oder auf ein Mini- 
mum herabzusenken. 

Zu den Untersuchungen wurden immer gleich alte Pflanzen und zu Ver- 
gleichen stets nur Blätter derselben Insertionshöhe verwendet. Da innerhalb 
der einzelnen Regionen des Blattes der anatomische Bau verschieden sein kann 
(PAULMANN 1914, BRENNER 1900), wurden immer nur einander entsprechende 
Stellen — meist aus dem mittleren Teil der Spreite in der Mitte zwischen der 
Mittelrippe und dem Blattrand — an den Kurztags- und Langtagsblättern unter- 
sucht. 

Blattober- bzw. -unterseite sind nachstehend kurz durch ein O bzw. U und 
die Langtags- bzw. Kurztagsindividuen mit L bzw. K bezeichnet. ,,Kurztags- 
blatter“ sind solche, die von Pflanzen stammen, die von Anfang an im Kurztag 


* Auszug aus einer Dissertation der Universität Göttingen 1943. Die aus- 
führliche Arbeit ist in den Jb. Bot. 91, H. 4, 503 (1944), zum Abdruck gekommen; 
das Heft ist aber nicht mehr erschienen. 


29* 
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aufgezogen oder die erst später vom Langtag in den Kurztag versetzt worden 
waren, ferner solche Blätter an Langtagsindividuen, die durch Stoffsäckchen dem 
Langtag entzogen worden waren. „Langtagsblätter“ sind entsprechend im Lang- 
tag gewachsen. Zur Beobachtung kamen stets frisch hergestellte Freihandschnitte 
von lebenden Blättern. Die Abbildungen wurden mit Hilfe eines Appäschen 
Zeichenapparates gezeichnet, wobei die Spaltöffnungen weggelassen wurden. 
Zur Untersuchung des Feinbaues der Zellwände diente ein Polarisationsmikroskop; 
die Zellen wurden in turgeszentem wie auch im entspannten Zustande nach 
Rohrzuckerplasmolyse beobachtet. Für die Untersuchungen der Größenände- 
rungen der Querschnitte in 0,5 molarer Zuckerlösung wurden je 10 Schnitte unter 
Paraffinöl hergestellt und ausgemessen, alsdann in die Zuckerlösung gebracht und 
nach genügend langer Einwirkung derselben wieder ausgemessen. Im ganzen 
wurden über 700 Zeichnungen von der anatomischen Struktur der Objekte her- 
gestellt, von denen nachstehend nur ein ganz kleiner Teil stark verkleinert reprodu- 
ziert ist. Die hier wiedergegebenen Bilder dürfen als charakteristisch gelten, 
. da infolge der großen Zahl der Präparate und Zeichnungen ein völlig sicherer Über- 
blick gewonnen wurde. Die Angaben über die Größe der Zellen sind Mittelwerte 
aus meist 100 Einzel g 





I. Untersuchungen an Pflanzen, die sieh dauernd nur im Lang- 
oder Kurztag befanden. 


a) Kalanchoé Bloßfeldiana. 


1. Querschnitt, anatomischer Bau. Zur Untersuchung kamen die 
Blätter junger Pflanzen, die im allgemeinen außer den Keim- und 
Primärblättern 6—9 Blattpaare gebildet hatten!. Die von anderer 
Seite bereits gemachte Beobachtung (HARDER und v. Wirscx 1940 II; 
v. Wirsox 1941), daß das Volumen der Mesophyllzellen bei den gegen- 
über den Langtagsblättern wesentlich kleineren, aber stark sukku- 
lenten Kurztagsblättern stark vergrößert ist, konnte bestätigt werden 
(Abb. 3), und zwar war die Größenzunahme in der Richtung senk- 
recht zur Blattoberfläche am stärksten. In dieser Richtung war der 
Zelldurchmesser oft um das 4—5fache vergrößert, so daß bei kon- 
stanter Zellreihenzahl auch die Höhe des Blattquerschnittes zunahm. 
Aber auch in der Blattlängsrichtung war der Zelldurchmesser deutlich 
vergrößert, und da beim Kurztagsblatt zugleich auch eine starke 
Reduzierung der Blattspreite auftritt, mußte die Verringerung der 
Zellenzahl in der Längsrichtung des Blattes recht groß sein. 

Bei Auszählungen ergaben sich z. B. am 2. Laubblatt in der Richtung von 
der Mittelrippe zum Blattrande bezogen auf eine Länge von 100 mm am Lang- 
tagsblatt 1130, am Kurztagsblatt 782 Zellen; das Verhältnis war also 1,44; 
in anderen Fällen wurde es als 1,40 und 1,30 bestimmt. Im Kurztag kommen 
also auf die Längeneinheit bedeutend weniger Zellen als im Langtag. In ihrer 


1 Die Blätter von Kalanchoé Bloßfeldiana sind gegenständig; wenn nach- 
stehend vom 1., 2. usw. Laubblatt gesprochen wird, so ist damit immer nur 
eines der beiden Blätter des auf das Primärblattpaar folgenden 1., 2. usw. Laub- 
blattpaares gemeint. 
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Querrichtung war die Größenzunahme der Kurztagsmesophylizellen weit schwä- 
cher als in ihrer Längsrichtung: während in der Längsrichtung (d. h. in der Rich- 
tung von der Epidermis zur Epidermis, also von oben nach unten) der Zelldurch- 
messer der Kurztagsblätter im Extrem bis 6mal so lang als der der Langtags- 
blätter war, war er in der Querrichtung höchstens 2mal, meistens nur 1,3—1,5mal 
so lang. 

Eine Zählung der Mesophyllzellen in der Richtung von der Blattbasis zur 
Blattspitze führte zum selben Resultat wie die vom Blattrand zum Blattrand; die 
Mesophylizellen zeigten also auf Querschnitten parallel zum Mittelnerv dasselbe 
Bild wie auf Schnitten senkrecht zu ihm. 

Die Wände der Langtagszellen waren mehr als doppelt so dick wie die der 
Kurztagszellen. 

Es ergeben sich demnach für die Größenänderungen des Kalanchoé- 
Blattes durch Kurztagseinwirkung folgende Tatsachen: Die größere 
Dicke wird durch starke Volumenzunahme in Richtung des Blatt- 
durchmessers bei konstanter Mesophyllzellreihenzahl hervorgerufen, 
während andererseits die Kleinheit der Blattfläche durch eine starke 
Verminderung der Mesophyllzellenzahl quer zum Blattdurchmesser 
verursacht wird. Daneben zeigen die Mesophyllzellen auch in dieser 
Richtung eine Volumenzunahme, die dem Kleinerbleiben der Blatt- 
fläche entgegenwirkt, es aber, da die Volumenzunahme nur gering ist, 
noch lange nicht aufheben kann. 

2. Epidermiszellen. Ähnlich wie die Mesophyllzellen verhielten sich 
auch die Epidermiszellen ; auf den Querschnitten waren sie sowohl auf der 
Blattunter- wie auf der Blattoberseite im Kurztag ein wenig höher als 
im Langtag, jedoch war der Größenunterschied bei ihnen sehr unbe- 
deutend. 

Die Dicke der Epidermisaußenwand verhielt sich bei Langtags- und 
Kurztagsblättern wie die Wanddicke der Mesophyllzellen. Sie war im 
Kurztag bzw. Langtag auf der Blattoberseite beim 3. Laubblatt 
5,4 u bzw. 2,7 u, beim 4. Laubblatt 5,3 u bzw. 2,9 u und auf der Blatt- 
unterseite beim 3. Laubblatt 5,54 bzw. 2,84, beim 4. Laubblatt 
5,3 u bzw. 3,0 u. 

Dabei hatten auch die unausgewachsenen Langtagsblätter bereits eine dünne 
Epidermisaußenwand. Es ist also nicht so, daß ein kleines Blatt bei Kalanchoé 
Bloßfeldiana zunächst eine dem Kurztagsblatt entsprechend dicke Epidermis- 
außenwand hat, die alsdann beim späteren Wachstum des Blattes durch Dehnung 
verringert wird, wie es z.B. bei der Wanddicke der Mesophyllzellen des Kurztags- 
blattes der Fall zu sein scheint. 

Auch in der Aufsicht sahen die Epidermen der Lang- und Kurztags- 
blätter verschieden aus: Sowohl auf der Blattober- als auch auf der 
Blattunterseite waren die Zellen bei den Langtagsindividuen kleiner 
als bei den Kurztagsexemplaren (Abb. 1). 


Einige Werte sind ohne Umrechnung, also in relativen Maßen in Tabelle 1 
(Längsspalten 1 und 2) zusammengestellt. Der Unterschied zwischen den Lang- 
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und Kurztagsblättern niederer Ordnung betrug ungefähr 50%; bei den höher- 
stehenden Blättern! war er noch erheblich größer. 

Die gesamte Oberfläche der Langtags- und Kurztagsblätter (Tabelle 1, Längs- 
spalte 3) steht zu den Größen ihrer Epidermiszellen im umgekehrten Verhältnis. Es 
ist hierebenso wie mit derZahl und der Größe der Mesophylizellen in der Blattlängs- 
richtung; dadurch, daß die Zellen kleiner, die Blatvflachen aber größer sind als beim 
Kurztagsblatt, hat auch die Epidermis des Langtagsblattes bedeutend mehr Zellen. 


LO KO 
Er 
4 LU 


Abb. 1. Kalanchoë Bloßjeldiana. Aufsicht auf die Epidermis (3. Laubblatt). LO = 
Oberseite, LU = Unterseite des Langtagsblattes; KO = Oberseite, KU = Unterseite 
des Kurztagsblattes. Vergr. 90mal. 
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In der Form unterschieden sich die Epidermiszellen der Langtags- 
und Kurztagsblätter dadurch, daß sie in der Flächenansicht (Abb. 1) 
sowohl auf der Ober- als auch auf der Unterseite bei den Kurztags- 
blättern stärker gewellt waren als bei den Langtagsblättern. Oft 
verliefen beim Langtagsblatt die Seitenwände sogar geradlinig. 

Auch die Zahl der Spaltöffnungen war abhängig von der Tages- 
länge, und zwar kamen auf den Langtagsblättern etwa 2—3mal soviel 


1 Der typische Langtagswert ist wohl beim 3. Laubblatt erreicht; denn auch 
an Blättern höherer Ordnung zeigen die Epidermiszellen diesen Wert, der ungefähr 
bei 2 liegt. Messungen am 5., 6., 7. und 8. Laubblatt ergaben Werte zwischen 
1,41 und 2,63. 
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je Flächeneinheit vor wie auf den Kurztagsblättern (Abb. 1). So 
wurden am Keimblatt gezäblt auf der Oberseite im Kurztag (KO) 
2,0 und im Langtag (LO) 17,0 und auf der Unterseite im Kurztag (KU) 
22,0 und im Langtag (LU) 64,0; am 4. Laubblatt waren die entsprechen- 
den Zahlen KO 18,2, LO 52,2, KU 26,8, LU 88,2. 

Auffallend war auch 


der Unterschied in der Tabelle 1. Kalanchoé Bloßfeldiana , Größe - der 
Zahl der noch nicht Zpidermiszellen von Lang- und Kurztagsblättern. 





ganz fertig ausgebilde- a 2. 3 
ten Spaltöffnungen. Bei Blatt- | Blatt- | pjatt- 
P gen. bel unter-| ober- | fiche 
den Kurztagsblättern rc Lens 
waren auf der Oberseite 

















: A Primärblatt . . . . K 20,06 | 20,60 | 1,02 

fast immer alle fertig L 8,51 | 10,79 | 1,25 
ausgebildet, und auf der 3, Laubblatt K | 9,23| 9,79 | 1,41 
Unterseite waren nur | L 2,37 | 2,22 | 6,73 
ganz wenige unfertige 4. Laubblatt | K | 10,51 | 11,79 | 0,99 
loL 1,98 | 1,83 | 5,34 


vorhanden. Dieältesten 
Langtagsblätter (Keim- 
blatt bis 2. Laubblatt) hatten hauptsächlich auf ihrer Oberseite 
auch nur eine geringe Zahl unvollendeter Spaltöffnungen; im Ver- 
gleich zum Kurztagsblatt war aber doch ein bemerkenswerter Unter- 
schied vorhanden (2. Laubblatt: KU 2,0, LU 25,4 noch unfertige 
Stomata). Ganz extrem wurde der Unterschied alsdann bei den jün- 
geren Blättern (4. Laubblatt: KO 0,0, LO 23,0; KU 3,6, LU 40,6). 

* Im Bau und in der Größe der Spaltöffnungen wurden bei den beiden 
Blattypen keine Unterschiede gefunden. 

3. Nervatur. Ein weiterer Unterschied zwischen den Langtags- und 
Kurztagsblättern von Kalanchoé Bloßfeldiana zeigte sich in der Dichte 
der Nervatur, und zwar sowohl bei den an sich nervenreicheren Blättern 
höherer Ordnung, wie auch bei den weitmaschigeren tieferstehenden. 
Auf einer Fläche von 4 mm? betrug die mikroskopisch bestimmte 
Länge der gesamten Nervatur beim Primärblatt im Kurztag 22,4, 
im Langtag 14,6 cm (beim 2. Laubblatt 45,9 bzw. 33,3 cm). 

Im Querschnitt zeigten die Bündel der Langtagsblätter zahl- 
reiche Gefäße und eine mächtige Sklerenchymversteifung. Dagegen 
war das Leitbündel bei einem gleich alten Kurztagsblatt an ent- 
sprechender Stelle nur sehr klein mit bedeutend weniger Gefäßen 
und ganz geringer Sklerenchymausbildung. 


In einem bestimmten Fall wurden z. B. in der Mittelrippe des Langtagsblattes 
34 und in der des Kurztagsblattes 15 Gefäße gezählt; entsprechend enthielt 


1 Mit steigender Insertionshöhe nahm sowohl bei den Langtags-, als auch bei 
den Kurztagsblättern die Dichte der Nervatur und die Zahl der Stomata zu. 
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das Phlo&m des Langtagsblattes 17 und das des Kurztagsblattes nur 6 Sieb- 
röhren. Ein junges Langtagsblatt, das eben erst die Größe eines Kurztagsblattes 
erreicht hatte, zeigte schon eine stärkere Ausbildung von Sklerenchym als das 
Kurztagsblatt. 

4. Blattstiel. Wie schon HARDER und v, Wirscx beschrieben haben 
(1940, IT), besitzen die Langtagsblätter einen langen Stiel, der mehr 
oder weniger gegen die Blattspreite abgesetzt ist; beim Kurztagsblatt 
ist der Übergang Blattspreite—Blattstiel noch unschärfer, ein deutlicher 
Stiel fehlt meist sogar. Vergleicht man nun die anatomischen Bilder 
der Übergangsstelle von Spreite zu Stiel, so findet man auch hier 


LU 





Abb. 2. Kalanchoé BloBfeldiana. Übergang von Blattspreite zum Blattstiel. Aufsicht 
auf die Epidermis der Unterseite (2. Laubblatt). L = Langtags-, K = Kurztagsblatt. 
Vergr. 90mal. 
dieselben Größenunterschiede wie an den sonstigen Zellen der Lang- 
und Kurztagsblätter. Die Formen der Epidermiszellen wichen hier 
noch insofern voneinander ab, als beim Langtagsblatt die Zellen in 

Richtung des Blattstieles länglich gestreckt waren (Abb. 2). 
Zusammenfassend ergibt sich also: Durch die Einwirkung des 
Kurztages scheint das Blatt seine Entwicklung früh abzubrechen, so 
daß es seine Spreite nicht mehr durch Bildung neuer Mesophyll- und 
Epidermiszellen vergrößern und die Zahl der Spaltöffnungen nicht mehr 
erhöhen kann. Es ist aber zu einem stärkeren Dehnungswachstum 
befähigt, so daß es durch die Volumenzunahme der Mesophyllzellen 
dicker und sukkulenter wird. Das Langtagsblatt macht ein länger 
andauerndes Teilungswachstum durch, so daß seine Blattfläche durch 
Hinzukommen neuer Mesophyll- und Epidermiszellen an Größe zu- 
nimmt. Die Zahl der Spaltöffnungen wird vergrößert, und ein langer 
Blattstiel wird ausgebildet. Erst sehr spät, wenn das Langtagsblatt 
seinen endgültigen Entwicklungszustand e.reicht hat, und wenn somit 
die Teilungstätigkeit aufhört, tritt auch hier ein schwaches Dehnungs- 
wachstum ein. Alte, in ihrer Flächenentwicklung ausgewachsene Lang- 
tagsblätter werden nämlich auch noch sukkulenter, aber bei weitem 
nicht in dem Maße wie die Kurztagsblätter. 
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b) Kalanchoé laciniata. 

Wie schon v. DENFFER (1941) berichtet hat, haben bei Kalanchoé laciniata 
die Kurztagsblätter gegenüber den im Langtag gewachsenen eine kleinere aber 
dickere und sukkulentere Blattspreite, die Randkerbung ist nicht so stark, und 
der Blattstiel, der bei Kalanchoe 
laciniata überhaupt nicht stark 


ausgebildet wird, ist beim Kurz- 
tagsblatt noch weniger angedeu- 
tet als beim Langtagsblatt. 


Anatomisch (Abb. 3b, 4) 
lagen die gleichen Unter- 
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schiede zwischen den Lang- 
und Kurztagsblättern vor wie 
bei Kalanchoé Bloßfeldiana 
(Abb. 3a), jedoch waren die 
Differenzen etwas weniger 
stark ausgeprägt. 


RL M 


c) Kalanchoë rotundifolia. 

Vor der Schilderung der ana- 
tomischen Verhältnisse muß hier 
kurz auf den photoperiodischen 
Charakter von Kalanchoé rotundi- 
folia eingegangen werden. Bei 
v. DENFFER (1941) blühte die Art 
im Kurztag, sie wird daher von 
. ihm als Kurztagspflanze bezeich- 
net. Bei unseren Versuchen re- 
agierte sie jedoch anders. 

Die fiir die Untersuchungen 
verwendeten Pflanzen wurden 
aus Samenmaterial gezogen, das 
von den v. DenFrerschen Pflan- 
zen geerntet und am 12. 5. 41 wie- 
der ausgesiit worden war. Wie 
schon eingangs gesagt, wuchs ein 
Teil der Pflanzen von Anfang ppb. 3. Querschnitt eines Langtags- (L) und 
an im Kurztag, der andere im eines gleich alten Kurztagsblattes (K). a Ka- 
Langtag. lanchoé Bloßfeldi ‚ b Kalanchoë laciniata. 

Die Lang- und Kurztagsexem- ee 


plare entwickelten sich zunächst 

wie bei v. DENFFER in gleicher Weise, so daßaußer einer Differenz in den Blattdicken 
sonst keine habituellen Unterschiede zu bemerken waren. Nachdem aber 8—10 
Laubblattpaare angelegt worden waren, bildeten einige der Langtagsexemplare 
Blüten und beendeten somit das vegetative Wachstum ihres Hauptsprosses. Am 
20.10.41 zeigten 6 von insgesamt 10 Langtagsexemplaren Blütenknospen, während 
die übrigen Langtagsexemplare sowie alle Kurztagsindividuen auch weiterhin vege- 
tativ blieben. Es muß aber auch bei den vegetativen Pflanzen eine innere Ver- 
änderung irgendwelcher Art stattgefunden haben; denn beide Gruppen, die Kurz- 
tags- und die nicht blühenden Langtagspflanzen, bildeten auch in der Höhe vom 
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8. bis 10. Laubblatt an zunächst kleinere Blätter und alsdann solche, bei denen die 
scheibenförmige Gestalt der Spreite immer mehr in eine lanzettliche überging. 
Ganz ausgeprägt zeigte sich die lanzettliche Form bei den Blättern höherer Ord- 
nung der vegetativ gebliebenen Langtagsexemplare, die auch im Sommer 1942 
keine Blüten ausbildeten und am 30. 8.42 über 30 Blattpaare angelegt hatten. 
Die Kurztagsexemplare kamen dagegen nach Anlage von 15—22 Blattpaaren 
im Sommer 1942 zur Blütenbildung. Die Langtagsexemplare, die schon im 
Herbst 1941 Blütenknospen angelegt hatten, bildeten nach dem Abblühen in der 
Achsel eines der beiden obersten Blätter einen Seitensproß aus, der an Stelle des 
abgeblühten Hauptsprosses trat und sich in derselben Weise wie die rein vegetativen 
Langtagsexemplare entwickelte. Er bildete auch zunächst kleine runde Blätter 
aus und alsdann allmählich solche mit immer ausgeprägterer lanzettlicher Form. 


KU 





Abb. 4. Kalanchoé laciniata. Aufsicht auf die Epidermis der Unterseite (6. Laubblatt). 
L = Langtags-, K = Kurztagsblatt. Vergr. 90mal. 

Kalanchoé rotundifolia kann man also auf Grund ihrer Blüten- 
bildung nicht mit Bestimmtheit in eine der beiden Gruppen der Lang- 
oder ‘Kurztagspflanzen einordnen; es muß bei dieser Art noch etwas 
anderes als die Tageslinge bestimmend auf die Bliitenbildung ein- 
wirken. 


Tabelle 2. Kalanchoé rotundifolia. Querschnittsmessungen der Blätter. Die Zahlen 
geben die Höhe des Querschnittes in Skalenteilen eines Okularmikrometers an. 


























Laubblattpaar 2 

1 2. | 3 | 4 | 5 PE 8 9. | 10 

| | | | | 
Kurztag . . . .| 53 | 55 | 50 | 48 | 50 | 46 | 49 | 48 a | 42 
Langtag . . . . | 42 | 41 | 40 | 38 | 34 | 37 | 34 | 33 | 31 | 33 

Laubblattpaar 
1. | 18 | 18 | m. 15. | 16. | 17. | 18. | 19. 

| 

Kurztag . . ..| 40 RER 38 | 43 | 37‘ 32 | 29 
Langtag . . . . | 34 33 23 30 32 | 34 | 35 | 32 | 29 











Im vegetativen Aufbau war dagegen ein deutlicher Unterschied 
zwischen den Lang- und Kurztagspflanzen vorhanden. Die Kurztags- 
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blätter waren dicker. Wie man aus Tabelle 2 sieht, ist der bei den 
untersten Blättern sehr ausgeprägte Unterschied bei den obersten 
(17.—19. Blattpaar) nicht mehr vorhanden. Die Kurztagsblätter waren 
aber kurz unterhalb der Blüte im ganzen sehr viel kleiner; während 
nun die Dicke dieser Blätter der entsprechend alter aus dem Langtag 
gleichkommt, war die Blattspreite sehr stark reduziert, so daß auch 
hier das Verhältnis Blattdicke:Blattspreite bei den Kurztagsblättern 
erheblich größer war als bei den Langtagsblättern. 

Die Querschnitte zeigten weiter, daß die größere Dicke der Kurz- 
tagsblätter auch bei dieser Art wieder hervorgerufen wird durch eine 
Volumenzunahme der Mesophylizellen in Richtung des Blattdurch- 
messers bei Konstanz der Mesophyllzellreihenzahl (9—11). Das Bild 
der Querschnitte durch Lang- und Kurztagsblätter war im übrigen ähn- 
lich wie das vom Kurztagsblatt von Kalanchoé Bloßfeldiana. Es ist 
anzunehmen, daß die Volumenzunahme der Mesophyllzellen beim Kurz- 
tagsblatt wieder durch Dehnungswachstum zustande kommt. Dafür 
sprachen auch Untersuchungen mit dem Polarisationsmikroskop und 
das Verhalten bei Plasmolyse. 

Unterschiede in der Dicke der Zellwände konnten bei den bestehenden geringen 
Ausmaßen nicht festgestellt werden. 

In Aufsichtsbildern zeigten die Epidermen der untersten (1.—9.) 
Blätter trotz der bestehenden Dickenunterschiede der Gesamt- 
blätter keinerlei Unterschiede zwischen den Lang- und Kurztags- 
blättern, und zwar weder in der Größe noch in der Form der Epi- 
dermiszellen und in der Zahl der Spaltöffnungen. Beim 10. Laub- 
blatt machte sich alsdann aber ein geringer Unterschied bemerkbar, 
der bei den höheren Blättern noch ausgeprägter wurde. Die Zellen der 
Langtagsblätter wurden gegenüber denen der Kurztagsblätter kleiner 
und die Wellung der Seitenwände geringer (Abb. 5); so stark wie bei 
Kalanchoé Bloßfeldiana wurden die Unterschiede allerdings nie. 

In der Zahl der fertigen Spaltöffnungen war kein Unterschied vorhanden, 
wohl aber in der Zahl der noch in Bildung begriffenen. Es wurden z. B. auf gleich 
großen Flächen an der Stelle f im Mittel gezählt am 18. Laubblatt KU 7,8, 
LU 15,4, KO 5,2, LO 14,4 und am 19. Laubblatt KU 8,4, LU 17,4, KO 6,6 und 
LO 14,6. 

In der Dichte der Nervatur konnte zwischen den unteren Lang- und Kurztags- 
blättern kein Unterschied festgestellt werden; ebensowenig im Querschnitt der 
Leitbündel. Die oberen Blätter wurden daraufhin nicht untersucht. 

Vergleichsweise wurden auch Blätter des vegetativen Seitensprosses der 
abgeblühten Langtagsexemplare untersucht. Sie zeigten denselben anatomischen 
Bau wie gleich alte Langtagsblätter. 

Zusammenfassend läßt sich also von Kalanchoé rotundifolia sagen, 
daß duıch verschiedene Tageslänge hervorgerufene anatomische Unter- 
schiede in dem Sinne wie bei Kalanchoé Bloßfeldiana und Kalanchoé 
laciniata erst sehr spät auftreten. Die Art scheint eine sehr stabile, 
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festgelegte Entwicklungstendenz zu besitzen, von der sie nur nach 
sehr langer Einwirkung gewisser Außenfaktoren (in diesem Falle die 
Tageslänge) abweicht. Dagegen wird das. Dehnungswachstum der 
Mesophyllzellen in Richtung des Blattdurchmessers auch bei Kalanchoé 
rotundifolia in allen Blättern durch Kurztagseinwirkung gefördert, 
wodurch die größere Dicke der Kurztagsblätter bei konstanter Meso- 
phylizellreihenzahl entsteht; bei den jüngsten, kurz unter der Blüte 
sitzenden Kurztagsblättern kommt das allerdings nicht mehr zum Aus- 
druck, da diese im ganzen kleiner angelegt werden. 
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Abb. 5. Kalanchoé rotundifolia. Aufsicht auf die Epidermis der Unterseite (18. Laub- 
blatt). L = Langtags-, K = Kurztagsblatt. Vergr. 90mal. 


d) Bryophyllum crenatum. 

Auch bei Bryophyllum crenatum zeigen die in verschiedener Tages- 
länge gewachsenen Exemplare unterschiedliche vegetative Entwick- 
lung (v. DENFFER 1941). Im Gegensatz zu v. DENFFERs Pflanzen be- 
saßen aber alle Langtagsexemplare größere Blätter als die Kurz- 
tagsindividuen. Außerdem waren die Blätter vor allem durch folgende 
habituelle Unterschiede gekennzeichnet: Beim Kurztagsblatt war im 
Verhältnis zum Langtagsblatt die Spreite (#/,—/,mal) dicker und 
sukkulenter, die Randkerbungen nicht so zahlreich, der Blattstiel 
nicht so stark entwickelt und besonders die Blattspreite nicht so 
scharf gegen den Blattstiel abgesetzt. Während nämlich beim Kurz- 
tagsblatt die Spreite glatt in den Stiel überging, waren beim Langtags- 
blatt auch noch an der Blattbasis Kerbzähne ausgebildet, die aber 
an der Übergangsstelle zur Oberseite hin hochgestülpt waren (Abb. 6). 
Bei den jüngsten Langtagsblättern waren die hochgestülpten Kerb- 
zähne an der Übergangsstelle von Blattstiel und Blattlamina noch nicht 
so stark ausgebildet; sie waren dort aber auch schon angelegt und als 
kleine Buckel zu erkennen. 


Schon GoEBEL (1933) hatte gesehen, daß Bryophyllum crenatum zwei Arten von 
Blättern ausbilden kann, die sich an der Ubergangsstelle von Blattspreite und : 
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Blattstiel in der eben geschilderten Weise unterscheiden. Die Exemplare, die er 
beschreibt, müssen wohl im natürlichen Tag gewachsen sein und dabei in den 
kurzen Tagen des Winters die kurztagsmäßigen glatten Blätter und später in 
den Langtagen des Sommers die Blätter, die an ihrer Basis ,,einen nach oben etwas 
aufgestülpten, ziemlich kurz bleibenden Auswuchs“ zeigen, gebildet haben. 


Die anatomische Untersuchung an Bryo- 
phyllum crenatum ergab zwischen Lang- und FAT 


Kurztagsblättern gleichsinnige Unterschiede £ 

wie bei den Kalanchoë-Arten, nämlich: Kon- 

stanz der Anzahl der übereinanderliegenden pan al Cène 
Mesophyllzellen bei Lang-und Kurztagsblättern, K 


Volumenzunahme der Mesophyllzellen in d SRS. Ge: Desert che. 
olumenzuna PER ONE on, lonstegs-(L)uné 


Richtung von oben nach unten (Röhrenstruk- Kurztagsblatt (K). 
tur, bei Plasmolyse stärkere Verkürzung in der 

Höhe als in der Breite), Epidermiszellen beim Kurztagsblatt 60,3% 
größer und Spaltöffnungen beim Kurztagsblatt geringer als beim 
Langtagsblatt (Abb. 7). Auch in der Nervatur waren Unterschiede 
vorhanden, im Gegensatz zu den übrigen Objekten war hier aber das 
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Abb. 7. Bryophyllum erenatum. Aufsicht auf die Epidermis der Unterseite (12. Laub- 
blatt). L = Langtags-, K = Kurztagsblatt. Vergr. 90mal. 





Nervennetz der Langtagsblätter engermaschig als das der Kurztags- 
blätter. Auf 4 mm? Blattfläche war nämlich die Gesamtnervenlänge 
am 4., 6., 7. und 8. Laubblatt im Kurztag 48,9, 55,6, 65,4 und 64,8 cm, 
im Langtag 75,5, 79,6, 83,1 und 86,6 cm. 

An der Stelle, an der die Blattspreite in den Blattstiel übergeht, 
zeigte sich bei den Kurztagsblättern keine Besonderheit. Auf der Ober- 
seite des Langtagsblattes dagegen fiel die Übergangsstelle, also die 
Stelle, an der die aufgestülpten Kerbzähne gebildet werden, durch 
kleine isodiametrische Zellen auf, während die Zellen oberhalb auf der 
Blattmittelrippe und unterhalb auf dem Blattstiel länglich gestreckt 
waren. Erst ganz unten am Blattstiel nahmen sie wieder isodia- 
metrische Form an. Auf der Unterseite des Langtagsblattes war 
die Übergangsstelle auch nicht besonders gekennzeichnet. 
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An der Übergangsstelle befindet sich ein embryonales Gewebe, 
aus dem der Blattstiel und die Kerbzähne durch Teilungen hervor- 
gehen. Beim Kurztagsblatt hört die Teilungstätigkeit früher als 
beim Langtagsblatt auf, so daß die Kerbzähne gar nicht und der 
Blattstiel nur reduziert ausgebildet werden können. Ein weiteres 
Zeichen für eine längere Teilungsfähigkeit ist auch die Beobachtung, 
die auch schon v. DENFFER (1941) gemacht hat, daß nämlich die 
älteren Langtagsblätter von Bryophyllum crenatum zur Bildung von 
Brutknospen übergehen, Kurztagsblätter dagegen nicht. 


e) Sedum telephium. 


Die Langtagspflanze Sedum telephium reagierte auf verschiedene 
Tageslänge durchaus mit habituellen Veränderungen; so blieb das 
Kurztagsblatt gegenüber dem Langtagsblatt in der Größenausbildung 
der Spreite weit zurück. Dagegen war aber, wie schon v. DENFFER 
(1941) festgestellt hat, zwischen den Lang- und Kurztagsblättern 
dieser Art kein Unterschied in der Sukkulenz vorhanden. An einander 
entsprechenden Stellen zeigten also gleich alte Blätter gleiche Dicke, 
und das Bild des Querschnittes war auch bei den Lang- und Kurztags- 
blättern dasselbe (vielleicht waren die Zellen der Kurztagsblätter eine 
Spur voluminöser als die der Langtagsblätter). 

Eine Réhrenstruktur scheinen die annähernd isodiametrischen, mit Aus- 
stülpungen versehenen Mesophyllzellen nicht zu besitzen, da bei Drehungen im 
polarisierten Licht keine einheitliche Reaktion zu beobachten war. Die Größen- 
änderung der Querschnitte in 0,5 Mol Zuckerlösung war auch in der Höhe und in 
der Länge prozentual dieselbe (Höhe: Kurztag: 14,4%, Langtag: 13,0% ; Länge: 
Kurztag: 13,4%, Langtag: 14,1%). 

Die Zellwände wiesen in der Dicke keine meBbaren Unterschiede auf. 

Die Epidermen zeigten hingegen in der Aufsicht Größenunter- 
schiede, und zwar besaß auch hier das größere Langtagsblatt kleinere 
Zellen (Unterschied im Mittel: 42,1% ; Extreme: 61,2% und 18,3%). 
Die Seitenwände waren dagegen bei beiden Typen gleichstark gewellt, 
und in der übrigen Form der Epidermiszellen war auch kein Unter- 
schied vorhanden. Auch die Zahl der Spaltöffnungen je Quadratmilli- 
meter war bei den Lang- und Kurztagsblättern gleich groß. In der 
Dichte der Nervatur war ein Unterschied vorhanden, und zwar besaß, 
wie bei der Mehrzahl der vorstehend besprochenen Pflanzen, das 
kleinere Kurztagsblatt ein dichteres Nervennetz. Die Leitbündel im 
Querschnitt boten keinen auffallenden Unterschied. 

Der Blattstiel war bei beiden Typen nur angedeutet. Auch anatomisch 
traten keine Unterschiede auf. 

Da Sedum telephium bei gleich großen Mesophyllzellen im Langtag 
größere Blätter entwickelt als im Kurztag, müssen für die größere 
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Langtagsblattfläche bedeutend mehr Zellen ausgebildet werden als 
beim Kurztagsblatt. Dasselbe gilt auch für die Epidermis, bei der 
die Zellen des Langtagsblattes sogar noch kleiner waren als die des 
Kurztagsblattes. 

Man kann also auch bei Sedum telephium darauf schließen, daß im 
Langtag ein stärkeres Teilungswachstum vorhanden ist, durch das 
mehr Zellen gebildet werden. 


f) Soja, Browallia grandiflora, Xanthium canadense, Tinantia fugax 
und Setaria italica. 

Diese im Freiland kultivierten Arten können zusammen behandelt 
werden, da sie auf die photoperiodische Einwirkung ziemlich einheitlich 
reagierten. Sie alle sind Kurztagspflanzen. 

Die Blühverzögerung durch den natürlichen, sommerlichen Langtag betrug 
bei Soja und Setaria italica ungefähr einen Monat, bei Browallia grandiflora im 
Mittel 25 Tage, bei Xanthium canadense 20 Tage und bei Tinantia fugax durch- 
schnittlich 15 Tage. 

Je nach der Tageslinge war die vegetative Entwicklung der 
Pflanzen verschieden. Bei Soja, Browallia und Setaria besaßen die 
Langtagsexemplare gréBere Blatter als die des Kurztags, und infolge 
des linger andauernden vegetativen Wachstums konnten die Langtags- 
exemplare mehr Blatter ausbilden. Bei allen Arten mit Ausnahme von 
Tinantia waren daher auch die Langtagsexemplare größer als die 
des Kurztags. 

Auch bei Tinantia bildeten die früher reproduktiv werdenden 
Kurztagsindividuen weniger Blattpaare und entsprechend auch weniger 
Internodien bis zur Bildung der ersten Bliitenknospen. Die Inter- 
nodien waren bei ihnen aber sehr viel linger als bei den Langtags- 
stengeln (z. B. maß das 4. Internodium im Kurztag 9,5, im Langtag 
2,4cm) und hatten außerdem einen kleineren Durchmesser. Die größere 
Länge der Internodien bei den Kurztagsexemplaren beruhte nicht auf 
der Anlage von mehr Zellen, sondern auf Streckungswachstum. 

Die Kurztagsexemplare von Tinantia waren daher trotz der ge- 
ringeren Anzahl von Internodien größer. Tinantia steht also im Gegen- 
satz zu allen vorstehend besprochenen Arten, bei denen immer die im 
Kurztag wachsenden Individuen kleiner und gestaucht blieben. 

Unterschiede in den Blattdicken traten bei Tinantia und Setaria 
nicht auf, dagegen bei Soja, Browallia und Xanthium. Während bei 
Xanthium und Soja wie bei so vielen der übrigen untersuchten Pflanzen 
die Kurztagsblätter einen dickeren Querschnitt hatten (Xanthium 30% 
und Soja bis 32,5% Unterschied), waren die Blätter bei Browallia 
im Langtag etwas dicker; der Dickenunterschied betrug hier bis zu 


17%. 
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Sukkulenzbestimmungen bei Soja und Browallia ergaben sehr geringe, 
aber eindeutige Unterschiede. Das Verhältnis Wasserhaushalt : Fläche 
(Milligramm : Quadratmillimeter) stieg bei Soja im Mittel bei den Kurz- 
tagsblättern bis 0,20 (Extrem 0,23), bei den Langtagsblättern dagegen 
nur bis 0,15 (Extrem 0,15). Bei Browallia grandiflora hatten auffallen- 
derweise die Langtagsblätter den größeren Sukkulenzwert (z. B. am 
8. Laubblatt K 0,19, L 0,21, am 11. Laubblatt K 0,14, L 0,19; meist 
war der Unterschied aber geringer, Mittelwert von 11 Nodien K 0,17, 
L 0,19). Bei allen Arten war das anatomische Bild des Blattquerschnittes 
bei den Lang- und Kurztagsblättern gleich. 

Die Membranstruktur wurde bei diesen Pflanzen nicht untersucht. 
In der Dicke der Außenwand der Blattepidermis zeigte nur Setaria einen 
Unterschied zwischen Lang- und Kurztagsexemplaren, und zwar hatten 
überraschenderweise die Langtagsblätter eine dickere Epidermis. 

Die Größe der Epidermiszellen bot außer bei Browallia, die darin 
keinen Unterschied aufwies, das von der Mehrzahl der anderen unter- 
suchten Arten schon bekannte Bild: Bei den Langtagsblättern waren 
die Epidermiszellen sowohl auf der Ober-, als auch auf der Unter- 
seite kleiner als bei den Kurztagsblättern (Soja, Unterschied im Mittel 
32,5%, Extreme: 11,5% und 67,5% ; Xanthium, Unterschied im Mittel: 
75,0%, Extreme: 81,0 %und 68,1% ; Tinantia, Unterschied im Mittel: 
56,2%, Extreme: 66,8% und 30,0%. Abb. 8 und 9). 

Ein Unterschied in der Form der Epidermiszellen und der Wellung 
ihrer Seitenwände war nur bei Xanthium vorhanden. Bei den Kurz- 
tagsblättern waren hier die Seitenwände auf beiden Blattseiten stark, 
beim Langtagsblatt dagegen bedeutend weniger gewellt ;auf der Oberseite 
der letzteren trat die Wellung sogar fast gar nicht mehr auf (Abb. 8). 

In der Zahl der Spaltöffnungen trat bei allen Arten ein eindeutiger 
Unterschied auf; wie bei unseren anderen Versuchsobjekten besaß 
immer das Langtagsblatt mehr Spaltöffnungen je Flächeneinheit als 
das Kurztagsblatt. Dieser Unterschied betrug z. B. bei Xanthium bis 
zu 50%. Bei Xanthium und Tinantia waren außerdem die Schließ- 
zellen der Kurztagsblätter etwas größer als die der Langtagsblätter 
(Abb. 8 und 9). . 

Die Dichte der Nervatur wurde bei den im Freiland kultivierten 
Arten nicht untersucht. 

‘Im Querschnitt der Leitbündel war nur bei Setaria insofern ein 
Unterschied vorhanden, als das Langtagsblatt mehr Sklerenchym 
besaB als das des Kurztags (Abb. 10). Ein kleineres Langtagsblatt, 
das erst die GréBe eines Kurztagsblattes erreicht hatte, zeigte auch 
nicht mehr Sklerenchym als das Kurztagsblatt. Die reichere Aus- 
bildung von Sklerenchym war also erst eine Folge der stärkeren Ent- 
wicklung des Langtagsblattes. 
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Bei Soja und Xanthiwm kommt noch als neues Merkmal ein Unter- 
schied in der Dichte der Behaarung hinzu; die Langtagsblätter waren 
stärker behaart als die Kurztagsblätter. Es wurden z.B. gezählt 
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Abb. 8. Xanthium canadense. Aufsicht auf die Epidermis der Unterseite (4. Laubblatt). 
L = Langtags-, K = Kurztagsblatt. Vergr. 90mal. 


an - Langtagsblättern: bei Soja 7—10 und Xanthium 20 Haare und 
auf entsprechenden Stellen bei Kurztagsblättern: Soja 2—3 und 
-Xanthium 3 Haare. 

Einen auffallenden Unterschied boten die Lang- und Kurztags- 
blätter von Xanthium auch noch in der Aufsicht. Bei Xanthium 
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Abb.9. Tinantia fugaz. Aufsicht auf die Epidermis der Unterseite (3. Laubblatt). 
4 L = Langtags-, K = Kurztagsblatt. Vergr. 90mal. 


ziehen sich durch das Blatt Gewebestreifen von großen, klaren Zellen, 
über ihnen ist die Oberfläche immer eingesenkt, und das übrige Gewebe 
hebt sich dagegen hügelartig empor. Die Blätter der Langtags- 
exemplare waren viel dichter von solchen Streifen durchsetzt; es 
war daher bei ihnen die vorgewölbte Fläche immer viel kleiner, 
und das ganze Blatt nicht so eben und so glatt wie bei den Blättern 
von Kurztagsexemplaren. 


Planta Bd. 36. 30 
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Von den im Freiland kultivierten und hier im Zusammenhang 
behandelten Pflanzen läßt sich zusammenfassend sagen, daß die auf- 
tretenden morphologischen und anatomischen Unterschiede meist 
gleichsinnig wie beiden vorher untersuchten Arten waren (Ausnahmen: 
Browallia Blattdicke und Sukkulenz, Setaria Wanddicke der Epidermis, 
Tinantia Höhe der Pflanze). Auch hier wird durch die Form und 
Zahl der Epidermiszellen, 
dieZahl der Spaltöffnungen 
und die Stärke der Behaa- 
rung bei den Langtagsblät- 
tern der Eindruck einer 
stärkeren Teilungstätigkeit 
hervorgerufen. 


mm mM 7 
LE THAN 
SR 


I. Untersuchungen an 
Exemplaren von Kalan- 
choe Bloffeldiana, die 
entweder ganz oder von 
denen nur einige Blätter 
vom Langtag in den Kurz- 
tag übertragen worden 
waren. 

Bringt man aneiner Pflanze 
von Kalanchoé Bloßfeldiana 
ein einzelnes, noch nicht aus- 


Abb. 10. Setaria italica. Querschnitt durch die gewachsenes Blatt durch ein 
Kurstegeblast. Vergr, GOmal. 5 — Biobtell, H =  Sackchenin Kurztag, sonimmt 
Holzteil, G = Leitbündel; schraffiert: Sklerenchym. es noch bis zu gewissem Grade 
Kurztagshabitus an ;außerdem 
bleiben auch die senkrecht über ihm stehenden Blätter klein und werden suk- 
kulent, und an den im rechten Winkel zu ihm stehenden Blättern nimmt die- 
jenige Spreitenhälfte, die nach der Seite des Stengels gekehrt ist, an der sich das 
Säckchenblatt befindet, Kurztagscharakter an, so daß die Blätter krumm werden 
(Abb. 11; Harper und GÜMMER 1942, 1944). 
Eine Pflanze, an der am 5.5. das Blatt 7H! erst einige Milli- 
meter groß war und 5H von diesem Tage an im halb ausgewachsenen 


Zustand durch ein Säckchen Kurztag erhielt, bildete noch das 9. Laub- 





1 Die Höhe des Knotens wird durch eine Nummer bezeichnet, und zwar 
wird der 1. Knoten über dem Primärblattpaar, also mit dem 1. Laubblattpaar, 
1 genannt und von hier weiter nach oben gezählt (HARDER und GÜmmer 1942). 
Die Buchstaben v, h, 1, r sind wie in dieser früheren Veröffentlichung die Ab- 
kürzungen für vorne, hinten, links und rechts (vom Standpunkt des Beschauers); 
dabei beziehen sich die großen Buchstaben V, H, L, R auf die ganzen Blätter, 
die kleinen auf die Blatthälften (Abb. 11). 8 Rv z. B. bedeutet also die vordere 
Hälfte des rechten Blattes am 8. Knoten. 
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blattpaar aus und ging dann zum Blühen über. Das Blatt 7 H blieb 
viel kleiner als 7 V, und im Gegensatz zu 5 V und 7 V wurden die 
Blätter 5H und 7H stark sukkulent. Die Blätter 6L und 6R, 8L 
und 8R wurden asymmetrisch, die nach hinten zeigenden Blatt- 
hälften waren kleiner und dicker als die nach vorne gerichteten. 

Die mikroskopische Untersuchung ergab folgendes: 

a) Die Dicke der Epidermisaußenwand betrug bei den Blättern 
von Pflanzen, die stets im Kurztag gewachsen waren, 5—5,5 u und bei 
den im Langtag gewachsenen 2,6—3,2 u. Die Messungen über die Dicke 
der Epidermisaußenwand der verschie- 
denen Blätter unserer Versuchspflanze 
sind in Tabelle 3 zusammengestellt. 

Die Blätter am 3. und 4. Knoten und , 

das Blatt 5 V waren unbeeinflußt a. 

blieben. Das Blatt 5 H dagegen hatte 

seine EpidermisauBenwand so verdickt, 

daß der Kurztagswert erreicht wurde. 

Die Blätter desnächsten darüberliegen- 

den Wirtels (6) besaßen noch eine lang- 

tagsmäßige Epidermisaußenwand;; ihre 

hinteren und vorderen Hälften wiesen Abb. 11. one Umrißzeich- 
zwar einen Unterschied zugunsten der an, Seren rs 
Hinterseite auf, der aber zu gering ist, Kurztag bekommen hatten. 
um ihn als gesichert hinnehmen zu 

können. Die Blätter. des Wirtels 7 verhielten sich so wie die des 
5. Knotens: Das fernbeeinflußte Blatt 7 H reagierte auch mit einer 
kurztagsmäßigen Dicke der Epidermisaußenwand gegenüber dem lang- 
tagsartigen Blatt 7 V. Bei dem 8. Blattpaar war der Unterschied 
zwischen den asymmetrischen Blatthälften zwar etwas größer als 
beim 6. Nodium geworden, war aber noch immer unsicher. Bei den 
9. Laubblättern schien auch die dem Kurztagsblatt entgegengesetzte 
Blattzeile beeinflußt, da hier auch das V-Blatt eine geringe Verdickung 
der Epidermisaußenwand zeigte. 

Zur Kontrolle wurde an mehreren Exemplaren die Epidermisaußen- 
wand der untersten Blätter von Seitentrieben aus der Achsel des Ver- 
suchsblattes und des gegenüberliegenden Langtagsblattes gemessen. 
Diese Seitentriebe hatten sich vollkommen verschieden entwickelt; die 


Tabelle 3. Kalanchoö Bloßfeldiana. Dicke der Epidermisaußenwand in u. 
öH erhielt Kurztag. 


Blatt | 3H | 4R|5vV 5H |6Rv|6Rh| 7V | 7H |serv/smn|ov|oH 








0 3,8 | 5,1 
3,9 | 5,2 


U 



































3,5 
3,6 








2,8 | 2,7 | 2,6 | 5,1 | 2,9 | 3,1 | 2,8 | 5,2 | 2,8 
2,8 | 2,9 | 3,1 | 5,1 | 2,9 | 3, 3,1 | 5,1 | 2,9 A 


30* 
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Achselsprosse der Versuchsblätter hatten nur ein sukkulentes Laub- 
blattpaar und alsdann sogleich die Blütenstandsanlage mit einem 
Hochblattpaar ausgebildet, während die gegenüberstehenden Achsel- 
sprosse sich stark vegetativ mit typischen Langtagsblättern ent- 
wickelten (HARDER und v. WırscH 1941, II). Bei den Seitentrieben 
mit kurztagsartigem Habitus aus der Achsel des Kurztagsblattes war 
die Dicke der Blattepidermisaußenwand 4,9—5,2 u, bei dem langtags- 
artigen Achseltrieb der Gegenseite dagegen nur 2,5—2,6 u. 

An Pflanzen, die vom Langtag ganz in den Kurztag umgesetzt 
worden waren, betrug die Dicke der Epidermisaußenwand 5,1—5,6 u. 

Zur weiteren Prüfung des Unterschiedes zwischen den Blatthälften asym- 
metrischer Blätter wurde von einer anderen Pflanze, an der 2 übereinanderliegende 
Blätter, nämlich 3H und 5H, Kurztag bekommen hatten, das 8. Laubblatt 
untersucht. Das Blatt war stark asymmetrisch geworden (vgl. das Schema 
Abb. 11) und zwischen den Blatthälften ergab sich bei Ausmessung der Dicke 
des Querschnittes ein Unterschied von 24%. Die Dicke der Epidermisaußen- 
wand wurde an der kleineren, sukkulenteren Blatthälfte zu 3,5 und 3,6 « und an 
der größeren, dünneren Blatthälfte zu 2,6 und 2,8 # bestimmt. Die Werte waren 
also ungefähr dieselben wie bei Blatt 8R in Tabelle 11. 

Blätter, die in ihrer Jugend im Langtag gewachsen sind, später 
aber Kurztag bekommen haben, sprechen also mit der Dicke der 
Epidermisaußenwand auf den Kurztag an. Ebenso reagieren auch 
Langtagsblätter, die von einem im Kurztag sich befindenden Blatte 
fernbeeinflußt werden. Mit dem Kleiner- und Sukkulenterwerden 
der Blätter geht also zugleich auch eine Verdickung der Epidermis- 
außenwand einher. 

b) Wie oben festgestellt wurde, unterscheiden sich reine Lang- und 
Kurztagsblätter sehr stark in der Größe und Form ihrer Epidermiszellen. 


An Langtagspflanzen, die entweder ganz in den Kurztag um- 
gesetzt worden waren, oder an denen nur einzelne Blätter mittels 
Säckchen Kurztag erhielten, änderte sich die Göße der Epidermis- 
zellen jedoch nicht, und zwar weder an Blättern, die zu Beginn des 
Versuches schon sichtbar angelegt waren, noch an solchen, die sich 
erst nach dem Umsetzen an frisch gebildeten Seitentrieben entwickelten. 


Harper und v. Wrrsct (1940, II) haben schon früher beobachtet, daß nach 

ng aus einer Tageslänge in eine andere auch die sich neu bildenden 

Blätter der umgesetzten Pflanze zunächst noch im Habitus gewisse Merk- 
male der voraufgegangenen Tageslänge zur Schau tragen; es finden also zunächst 
noch gewisse Nachwirkungen statt. Vielleicht handelt es sich auch hier bei der 
Ausbildung der langtagsmäßigen Epidermis um eine solche Nachwirkung. Da 
Kalanchoé Bloßfeldiana nach dem Umsetzen in den Kurztag sehr bald in die 
reproduktive Phase übergeht und somit nur noch eine beschränkte Anzahl von 
Blättern in der neuen Tageslänge ausbildet, kann nichts darüber ausgesagt werden, 
ob nicht bei sehr langer Versuchsdauer die erst lange nach dem Zeitpunkt des 
Umsetzens im Kurztag neu gebildeten Blätter doch schließlich völligen Kurztags- 


charakter tragen würden. 
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c) Zur Frage über die Ausbildung der Spaltöffnungen wurde zu- 
nächst wieder eine als Ganzes vom Lang- in den Kurztag umgesetzte 
Pflanze untersucht. In Tabelle 4 ist für den 6., 7. und 8. Laubblatt- 
knoten dieser L—K-Pflanze und für den 7. einer gleich alten dauernd 
im Langtaggebliebenen Kontroll- 
pflanze die Anzahl der Spaltôff- Tabelle 4. Kalanchoé Bloßfeldiana. Zahl 


nungen je Flächeneinheit zusam- der Spaltöffnungen je Quadratmillimeter 
bei einer vom Lang- in den Kurztag umge- 











er ge > setzten Pflanze (L-K )und bes einer dauernd 
Die Blatter am 6. Nodium, im Langtag verbliebenen (L). 
die zur Zeit des Umsetzens schon 
: : Spalt- 

vorhanden waren, zeigten bei der ie éffnungen 
Untersuchung, also am 15. 8., in Pflanze u ur Ge- |davon 
der Zahl der Spaltöffnungen noch ar ‘tute’ 
ganz den Langtagstypus, ob- 

wohl der Habitus der Blatter 6. = =~ 

‚4 ‚4 
schon sehr dem Kurztag ange- 7. o | 306 | 110 
glichen war. Bei den 7. und U | 35,4 | 14,4 
8. Laubblättern,diezu Beginn des L-K 8. O | 31,3 | 14,0 
U 36,6 | 19,6 

Verdunkelungsversuches noch L 7. o l466 | 186 
nicht makroskopisch sichtbar U | 80,2 | 38,4 














waren, war dagegen auf der 

Blattunterseite sowohl in der Gesamtmenge als auch in der Zahl 
der noch in der Entwicklung befindlichen Spaltöffnungen eine auf- 
fallende Verminderung vorhanden. Normalerweise wächst mit stei- 
gender Insertionshöhe der Blätter auch die Zahl der Spaltöffnungen ; 
wenn hier aber eine Verringerung ihrer Zahl vorliegt, so kann es sich 
dabei nur um eine Angleichung an den Kurztagstypus handeln. Die 
extremen Werte der reinen Kurztagsblätter wurden von den 7. und 
8. Blättern der vom Langtag in deu Kurztag umgesetzten Pflanze aber 
nicht erreicht. 

Auch auf der Oberseite der 7. und 8. Blätter machte sich die Ein- 
wirkung des Kurztages auf die Zahl der Spaltöffnungen zwar in ge- 
ringerem Maße, aber doch eindeutig bemerkbar. 

Bei Pflanzen, bei denen nur einzelne Blätter Kurztag bekommen 
hatten, zeigte sich, daß die Zahl der Spaltöffnungen bei allen den 
Blättern unbeeinflußt bleibt, die schon bei Beginn der Kurztagsgabe, 
also bereits im Langtag, angelegt waren. Zum Beispiel war kein Unter- 
schied vorhanden zwischen dem mit einem Säckchen behandelten 
Blatt 5H und dem gegenüberliegenden Blatt 5 V, ebensowenig bei 
den Blättern 7 H und 7 V, obwohl die H-Blätter durch die direkte und 
indirekte Kurztagseinwirkung in ihrem Habitus sehr verändert waren. 
Auch bei den asymmetrischen Blättern (Wirtel 6 und 8) stimmten 
die vordere und hintere Blatthälfte in der Zahl der Spaltöffnungen 


- 
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je Flächeneinheit überein. Erst das 9. Laubblattpaar, das in seinem 
Habitus von reinen Kurztagsblättern nicht zu unterscheiden war, 
zeigte eine Reduzierung der Spaltöffnungszahl; ein Unterschied 
zwischen dem H- und V-Blatt war jedoch auch hier nicht vorhanden. 

Daß trotzdem an fernbeeinflußten Blättern sich die Ausbildung 
von Spaltöffnungen dem Kurztagstypus nähern kann, zeigen die 
Untersuchungen an reproduktiven und vegetativen Seitensprossen 
aus der Achsel des Versuchs- und des gegenüberliegenden Langtags- 
blattes. Die Seitentriebe entwickelten sich erst im Laufe des Ver- 
suches, und zwar jeweils die beiden aus den Achseln eines Wirtels 
stammenden gleichzeitig, so daß sie also gleiches Alter hatten. 

Der Unterschied betrug auf der Unterseite der untersten Blätter 
bei einem reproduktiven (aus der Achsel eines Kurztagsblattes) 
und einem vegetativen (aus der Achsel eines Langtagsblattes) Seiten- 
trieb in der Gesamtzahl der Spaltöffnungen je Quadratmillimeter 
29% und in der Zahl der unfertigen 32%. Bei einer anderen Pflanze, 
die direkt über dem Versuchsblatt entgipfelt worden war, unterschieden 
sich die Unterseiten der untersten Blätter bei dem reproduktiven und 
vegetativen Achselsproß um 51% in der Gesamtzahl und 47% in der 
Zahl der noch in der Entwicklung befindlichen Spalte. Auf der Ober- 
seite der Blätter waren niemals Unterschiede in der Zahl der Spalt- 
öffnungen vorhanden. 

Demnach reagieren also nur solche Blätter, die zu Beginn des 
Verdunkelungsversuches noch nicht sichtbar angelegt waren, auf 
eine Übertragung in eine andere Tageslänge in der Ausbildung der 
Spaltöffnungszahl. Die Blätter müssen also von Anfang an den Kurz- 
tagsreiz bekommen, sei es durch Fernbeeinflussung oder dadurch, 
daß sie selber im Kurztag wachsen. 

d) Die Dichte der Nervatur ist, wie oben gezeigt wurde, bei den 
Kurztagsblättern immer größer als bei den Langtagsblättern. Bei 
Pflanzen, an denen nach Entwicklung im Langtag das 5-H-Blatt 
Kurztag bekommen hatte, ergaben sich folgende Verhältnisse: Die 
5-H-Blätter blieben kleiner als die 5-V-Blätter; entsprechend war auch 
das Nervennetz der 5-H-Blätter um 9,9% dichter als das der 5-V-Blätter. 
Die Blätter 6 R und 6 L waren nur schwach asymmetrisch ; trotzdem 
war ein geringer Unterschied in der Dichte der Nervatur zwischen den 
Blatthälften vorhanden: Die hintere Hälfte war bei 6 R um 5,6%, bei 
6L um 5,5% dichter als die vordere. Bei dem 7. Blattpaar war der 
Unterschied im Habitus und vor allem in der Blattgröße zwischen 
den Blättern H und V auffällig; ebenso stark war auch der Unter- 
schied in der Dichte der Nervatur, nämlich 28,3%. Bei den stark 
asymmetrischen Blättern 8 R und 8 L war ein eindeutiger Unterschied 
in der Dichte der Nervatur zwischen den verschieden großen Blatt 
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hälften zugunsten der fernbeeinflußten h-Hälfte vorhanden; er betrug 
bei 8R 13,4% und bei 8L 17,2%. Das Blattpaar 9 reagierte wieder 
in demselben Sinne wie das Blattpaar 7; das kleinere H-Blatt hatte 
eine um 29,5% dichtere Nervatur. 

Daraus ergibt »ich eindeutig, daß durch Kurztagsreiz an ursprüng- 
lichen Langtagsexemplaren mit dem Kleinerbleiben der Blätter auch 
eine Verdichtung der Blattnervatur einhergeht. Dabei ist es gleich- 
gültig, ob die Blätter selber im Kurztag wachsen oder ob sie nur von 
einem anderen Blatt fernbeeinflußt werden. 

Zusammenfassend läßt sich also sagen: 

In den Kurztag umgesetzte oder durch ihn fernbeeinflußte Blätter 
oder Blatteile von Kalanchoé Bloßfeldiana glichen sich in ihrem ana- 
tomischen Bau nur zum Teil dem Kurztagstypus an. Sie bildeten die 
für das Kurztagsblatt charakteristische größere Dicke der Epidermis- 
außenwand und eine dichtere Nervatur gegenüber nur vom Langtag 
beeinflußten Blättern. Die Zahl der Spaltöffnungen dagegen wurde 
nur bei solchen Blättern beeinflußt, die während ihrer ganzen Ent- 
wicklung unter der Wirkung des Kurztagsreizes standen, und die Epi- 
dermiszellen wurden gar nicht verändert. 


III. Besprechung der Ergebnisse. 


Die vorstehend geschilderten Untersuchungen haben ergeben, daß 
sich sowohl die Größe der Pflanzen wie auch die Gestalt und 
anatomische Struktur ihrer Blätter je nach der wirkenden Tages- 
länge ändern. Wenn auch in vielen Punkten die Mehÿzahl der Arten 
gleichsinnig reagierte, so kamen doch überall Ausnäbmen von der 
Regel vor, so daß sich keine allgemeingültigen Schlüsse über ganz 
bestimmte Reaktionsweisen der vegetativen Organe der Pflanzen 
auf die photoperiodisch wirksamen Tageslängen ziehen lassen. 


Während nach zahlreichen Angaben in der Literatur (z. B. GARNER 
und ALLARD 1920, Deats 1925, HARDER und v. Wırsch 1940, II, 
1941, I, Psarev 1938, RuDoRF und ScHRöck 1941, Funke 1941, 
v. DenFFER 1941) der Kurztag stauchend auf den Wuchs der Pflanzen 
wirkt!, womit das Verhalten fast aller unserer eigenen Versuchs- 
pflanzen durchaus übereinstimmt, reagierte Tinantia fugax genau 
gegensätzlich: Sie bildete im Kurztag zwar weniger, aber dafür umso 
längere Internodien aus, so daß die Höhe der Pflanzen bis zur 
untersten Blüte im Kurztag größer war als im Langtag. Es kann also 
entgegen dem allgemeinen Verhalten photoperiodisch beeinflußbarer 


1 Bei Kalanchoé Bloßfeldiana konnten HARDER und Wrrsch (1941, I) die 
Internodienverkürzung sogar durch Fernwirkung herbeiführen. 
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Objekte auch der Kurztag eine stärkere Internodienstreckung zur 
Folge haben}. | 

Auch die sowohl bei einer Anzahl unserer eigenen Versuchspflanzen 
gemachte, wie in der Literatur (HARDER und v. Witson 1940, I—III, 
1941, I, v. Denrrer 1941, Like 1943) niedergelegte Beobachtung einer 
Dickenzunahme der Blatter durch den Kurztag darf nicht verallgemeinert 
werden. Sie trifft zwar für Kalanchoé Bloßfeldiana, K.laciniata, K. rotun- 
difolia, Bryophyllum crenatum, Soja und Xanthium canadense zu, aber 
Sedum telephium, Tinantia fugax und Setaria italica zeigten keinen 
Unterschied in der Dicke der Lang- und Kurztagsblätter, und bei 
Browallia grandiflora waren sogar die Langtagsblätter dicker. Auch in 
der Literatur finden sich mehrere Angaben, wonach bei gewissen Ob- 
jekten die Blätter im Langtag dicker als im Kurztag sind (vgl. DEATS 


1925, PrEIFFER 1926, PARKER und Borruwick 1939). 


Die Dickenzunahme der Blätter war, entsprechend den Beob- 
achtungen von HARDER und v. Wırsch an Kalanchoé Bloßfeldiana, 
bei unseren sämtlichen Objekten nicht mit einer Vermehrung der Zahl 
der Mesophylizellreihen auf dem Blatiquerschnitt verbunden, sondern 
kam durch starke Streckung der Mesophyllzellen in ihrer Längsrichtung, 
also in der Richtung von der oberen zur unteren Epidermis, zustande. 
Auch PFEIFFER (1926) hat beobachtet, daß mit der Blattdicke die Länge 
der Palisadenzellen variieren kann: Außerdem kommt bei den vor- 
stehend untersuchten Crassulaceen (besonders stark bei Kalanchoé Bloß- 
feldiana und mit Ausnahme von Sedum telephium, das im Kurztag 
und Langtag gleich große Mesophyllzellen hat) im Kurztag auch noch 
eine Streckung der Zellen senkrecht zu ihrer Längsachse vor, ein Befund, 
den auch BRENNER (1900) an Crassulaceen machte, als er seine Ver- 
suchsobjekte in feuchter Kultur zog. Die Vergrößerung der Zellen ist 
in der. Richtung des Blattdurchmessers fast stets größer als senk- 
recht dazu, was mit der starken Wanddehnbarkeit der Crassulaceen 
(ENGMANN 1934) und polarisationsmikroskopisch zuerst von v. WITSCH 
(1941) nachgewiesenen Röhrenstruktur im Feinbau der Wände der 
Mesophylizellen im Zusammenhang steht, Punkte, die auch für unsere 
Versuchsobjekte gültig sind. 

Bei den flächenkleineren Kurztagsblättern unserer Crassulaceen 
(Kalanchoé rotundifolia verhielt sich anders) war also die Zellgröße 
im Mesophyll gegenüber derjenigen in den Langtagsblättern durchaus 
nicht verringert; es handelt sich hier also um einen ganz anderen Re- 
aktionstypus als bei den Kümmerzwergen (Sıerp 1913), bei denen die 


1 Vielleicht bildet auch die Tomate eine Ausnahme von der Regel, denn 
PFEIFFER (1926) gibt an, daß ihr Stengel das Maximum seiner Entwicklung bei 
12stündiger Belichtung habe, während nach Drarts (1925) die größte Stengel- 
lange bei 161/, Stunden erreicht werden soll. 
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Verkleinerung der Blätter auf einer Größenabnahme der Zellen be- 
ruht. Bei unseren Kurztagsblättern war vielmehr die Verkleinerung 
der Blattflächen stets bei gleicher oder sogar zunehmender Größe 
der Mesophyllzellen in tangentialer Richtung durch eine starke Ver- 
minderung der Zellen bedingt. .Dafür tritt dann aber bei den Crassu- 
laceen im Kurztag ein früheres und intensiveres Dehnungswachstum 
auf, das bei den verschiedenen Arten je nach dem Feinbau ihrer Zellen 
mehr oder weniger ausgeprägt ist. 

Bei Kalanchoé Bloßfeldiana wird die Annahme eines vorwiegenden Dehnungs- 
wachstums als Ursache für die Volumenvergrößerung noch bestärkt durch die ver- 
schiedene‘ Dicke der Mesophylizellwände (v. Wırsc# 1941). Bei allen anderen 
untersuchten Arten konnte ein solcher Unterschied aber nicht festgestellt werden. 

Von den verschiedenen Geweben des Blattes war auch die Epi- 
dermis in mehrfacher Hinsicht abhängig von den photoperiodischen 
Verhältnissen. Unter anderem wurde die Dicke ihrer Außenwand 
dadurch beeinflußt. Bei Kalanchoé Bloßfeldiana war sie bei den Kurz- 
tagsblättern stärker ausgebildet, bei Setaria italica dagegen bei den 
Langtagsblättern. Auch hier liegt also keine einheitliche Reaktion 
auf die Einflüsse der Tageslänge vor. Gleiches gilt von der Größe und 
Gestalt der Epidermiszellen. Die Epidermiszellen der Langtagsblätter 
waren in der Aufsicht im allgemeinen kleiner als die der Kurztags- 
blätter; bei Browallia war aber überhaupt kein Unterschied zwischen 
den Epidermiszellen der Lang- und Kurztagsblätter vorhanden. Oft 
ging mit der geringeren Größe auch eine verminderte Wellung der 
Seitenwände der Epidermiszellen in den großen Langtagsblättern ein- 
her, eine Tatsache, die, nebenbei bemerkt, mindestens nicht für die 
Richtigkeit der Annahme spricht, daß stärkere Verzahnungen der Epi- 
dermiszellen in allen Fällen nur als Schutz gegen das Einreißen der 
Blätter gebildet werden (vgl. ANHEISSER 1900, BRENNER 1900, SCHRAMM 
1912, aber auch VESQUE 1883). 

Da die Spaltöffnungen durch Teilungen aus Epidermiszellen hervor- 
gehen, liefert auch die größere Zahl der Spaltöffnungen bei Langtags- 
blättern aller untersuchten Arten mit Ausnahme von Sedum telephium 
einen auch aus anderen Umständen sich ergebenden Hinweis auf eine 
stärkere Teilungstätigkeit im Langtag ; im übrigen ist auchdies wiederum 
ein Merkmal, das nicht bei allen Objekten ausnahmslos in gleicher Weise 
hervortrat. Ähnlich ist es bei der photoperiodisch bedingten Ver- 
änderung in der Dichte der Nervatur; von den drei Arten, die über- 
haupt eindeutige Unterschiede zeigten, hatten bei Kalanchoé Bloß- 
feldiana und Sedum telephium die kleineren Kurztagsblätter ein enger- 
maschiges Netz, dagegen bei Bryophyllum crenatum die Langtagsblätter. 
In der Literatur wird die Ausbildung der Nervatur oft in Zusammen- 
hang mit den Transpirations- und Wasserversorgungsverhältnissen 
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gebracht (ScHUSTER 1908, RıpreL 1919), und zwar sollen eine stärkere 
Transpiration und schwierigere Wasserversorgung die Vermehrung der 
Leitungsbahnen fördern. Derartige Einflüsse können bei unseren Ver- 
suchspflanzen aber keine Rolle gespielt haben. 

Von sonstigen Veränderungen anatomisch-morphologischer Merkmale läßt 
die verschiedene Stärke der Behaarung bei Soja [Preırrer (1926) fand ebenfalls bei 
Soja eine stärkere Behaarung im längeren Tag] und Xanthium canadense sowie auch 
das Fehlen der hochgestülpten Kerbzähne an der Basis der Kurztagsblätter von 
Bryophyllum crenatum wieder die Annahme einer Teilungswachstumshemmung 
im Kurztag zu. 

Neben den äußeren habituellen Unterschieden wie Kleinerbleiben 
der Blattfläche, Verminderung der Kerbung und Reduzierung des 
Blattstiels deutet also auch eine Reihe anatomischer Veränderungen 
darauf hin, daß im Kurztag das Teilungswachstum schwächer ist. 

Einer kurzen Besprechung bedarf noch die Frage, in welchem Maße die 
festgestellten Veränderungen an den Blättern bei den auf dem Versuchsfeld 
gezogenen Lang- und Kurztagspflanzen von anderen Außenfaktoren als nur der 
Tageslänge beeinflußt worden sein können. Wandlungen innerhalb der anatomi- 
schen Merkmale sind schon sehr oft bei Veränderungen der Lichtintensität, der 
Temperatur, der Transpiration oder auch der Ernährung beobachtet worden 
(z. B. BRENNER 1900, NORDHAUSEN 1903, I, 1912, II, Schramm 1912, Rıppeı 
1919, Penrounp 1932, Morues 1932, HABERLANDT 1934, NEUBAUER 1937, 
BörricHer und BEHLING 1939). Eine Verschiedenheit in der Lichtintensitat war bei 
den Pflanzen auf dem Versuchsfeld ausgeschaltet; die Unterschiede in der Tempe- 
ratur, Transpiration und Ernährung waren nur sehr gering, könnten sich aber 
trotzdem vielleicht etwas ausgewirkt haben. Die wesentliche Übereinstimmung 
der Ergebnisse bei den Pflanzen auf dem Versuchsfeld mit denen in den Versuchs- 

gewächshäusern zeigt aber, daß auch ohne Unterschiede in den genannten Fak- 
toren durch die Tageslänge allein die Änderung in der Blattgestaltung zustande 
kommt. 

Gewisse weitere Einblicke eröffneten noch die Beobachtungen 
an Pflanzen von Kalanchoé Bloßfeldiana, die vom Lang- in den Kurztag 
umgesetzt wurden, oder bei denen ein Einzelblatt in den Kurztag 
kam, so daß von ihm aus eine Fernbeeinflussung der anderen Blätter 
stattfinden konnte. Dabei ergab sich nämlich, daß nicht alle vom 
Kurztag abhängigen Merkmale sich durch Nah- oder Fernwirkungen 
gleich leicht hervorrufen lassen. Verhältnismäßig rasch traten Ver- 
dickungen der Epidermis, Anpassungen in Form und Zahl der Meso- 
phylizellen, schwieriger dagegen die Veränderung in der Zahl der 
Spaltöffnungen hervor, während eine Änderung in der Größe urd Form 
der Epidermiszellen an den direkt oder indirekt vom Kurztag beein- 
flußten Blättern nicht festgestellt werden konnte. Vielleicht würden 
allmähliche Änderungen an der Epidermis doch noch an Blättern 
auftreten, die sich bei sehr langer Versuchsdauer erst spät bilden; 
da aber durch den Kurztagsreiz sehr bald Blütenbildung auftritt und 
somit die Neubildung von Blättern aufhört, kann eine langsame Um- 
wandlung nicht zur Geltung kommen. 
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Immerhin traten auch an fernbeeinflußten Blättern wenigstens 
gewisse der für den Kurztag charakteristischen anatomischen Merk- 
male auf, und zwar völlig eindeutig. Man muß also einen Stoff, der 
in dem dem Kurztag exponierten Blatte gebildet wird und von hier 
auf bestimmten Bahnen in die übrigen Blätter wandert (HARDER 
und GÜMMER 1944), für die Veränderungen verantwortlich machen. 
Durch den Nachweis nun, daß der Stoff vor allem hemmend auf 
das Teilungswachstum und fördernd auf das Dehnungswachstum 
wirkt, ist man vielleicht seiner Identifizierung einen kleinen Schritt 
näher gekommen. ; 

Zu enfassung 


1. Folgende Pflanzen: Crassulaceae: Bryophyllum crenatum, Kalan- 
choé Bloßfeldiana, Kalanchoé laciniata, Kalanchoé rotundifolia, Sedum 
telephium; Papilionaceae: Soja; Solanaceae: Browallia grandiflora; 
Compositae: Xanthium canadense; Commelinaceae: Tinantia fugaz; 
Gramineae: Setaria italica, wurden im 9- und 16stündigen Tag gezogen 
und dann auf Unterschiede in ihrem anatomischen Bau untersucht. 
Eine Beeinflussung durch die Tageslänge machte sich vor allem an 
den Blättern bemerkbar, jedoch waren die Änderungen nicht immer 
für alle Arten einheitlich. 

2. Die oft sehr ausgeprägten Unterschiede in der Dicke des Blatt- 
querschnittes im Lang- und Kurztag waren stetsdurch Volumenverände- 
rung der einzelnen Mesophyllzellen in Richtung des Blattdurchmessers 
bedingt. Die Zahl der übereinanderliegenden Mesophyllzellreihen blieb 
konstant. 

3. Außerdem fand im Kurztag auch eine schwache Vergrößerung 
der Zellen parallel zur Blattfläche statt, so daß nicht nur die absolute, 
sondern auch die relative Zellenzahl bei den kleineren Kurztagsblättern 
geringer als bei den großen Langtagsblättern war. 

4. Die Epidermiszellen waren im Kurztag stets größer (Ausnahme: 
Browallia grandiflora) und stärker gewellt (Ausnahme: Bryophyllum 
crenatum, Sedum telephium, Setaria italica, Soja und Tinantia fugaz) ; 
ihre Außenwand war bei Kalanchoé Bloßfeldiana dicker, bei Setaria 
italica schwächer entwickelt als im Langtag. Die Zahl der Spalt- 
öffnungen war im Kurztag stets geringer als im Langtag (Ausnahme: 
Sedum telephium). 

5. Auch die Behaarung (bei Soja und Xanthium canadense im Langtag 
dichter), die Sklerenchymausbildung (bei Kalanchoé Bloßfeldiana und 
Setaria italica im Langtag stärker), die Maschenweite der Blattnervatur 
(bei Kalanchoé Bloßfeldiana und Sedum telephium im Kurztag, bei 
Bryophyllum crenatum im Langtag engermaschig), sowie die Aus- 
bildung des Blattstiels und der Blattkerbzähne ( Bryophyllum crenatum) 
wurden von der Tageslänge beeinflußt. 
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6. Unterschiede in der Dicke der Epidermisaußenwand, der Maschen- 
weite der Blattnervatur und der Spaltöffnungszahl traten bei Kalanchoé 
Bloßfeldiana nicht nur dann auf, wenn die Blätter dauernd unter 
den Lang- oder Kurztagsbedingungen direkt aufwuchsen, sondern auch 
dann, wenn sie vom Langtag in den Kurztag übertragen oder vom 
Kurztag sogar nur fernbeeinflußt worden waren. 

7. Die Gesamtstengelhöhe war im Gegensatz zu allen übrigen unter- 
suchten Objekten bei Tinantia fugax im Kurztag größer als im Langtag. 
Es wurden hier zwar weniger, aber dafür um so längere Internodien 
ausgebildet. Die Ausbildung der größeren Internodien beruhte auf 
einem Streckungswachstum der Zellen. 


Die vorliegende Arbeit wurde auf Anregung von Herrn Prof. Dr. R. HARDER 
ausgeführt, dem ich für seine freundliche Anleitung und stete Förderung herz- 
lich danke. ; 
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EXPERIMENTELLE UNTERSUCHUNGEN 
AN WURZELSPITZENMITOSEN VON VICIA FABA. 
II. Mitteilung. 
EINFLUSS DES MEDIUMS. 
Von 
IRMGARD BRAUER. 


Mit 6 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 11. Juni 1948.) 


A. Einleitung. 

Im ersten Teil der Untersuchungen über das Verhalten der 
Wurzelspitzenmitosen bei Vicia faba mit Hilfe dreier Teste (Kern- 
teilungsrate, Stadienhäufigkeit, Chromosomenlänge) sind die Pflanzen 
unter ,,Normalbedingungen“ gehalten worden. In dem vorliegenden 
Teil wird nun die etwas summarische Bezeichnung ,,Normal- 

"bedingungen‘“ hinsichtlich der Wirkungen verschiedener Kultur- 
medien genauer geprüft. Ausgangspunkt waren dabei die karyo- 
logischen Verhältnisse der Wurzeln, die im natürlichen Substrat, 
der Landerde, gewachsen waren. Wegen der Unkontrollierbarkeit 
der Verhältnisse in Erde wird bei speziell physiologischen Frage- 
stellungen vorzugsweise mit Nährlösungen gearbeitet. Deshalb wurde 
das Mitoseverhalten in der v. D. CronEschen Nährlösung untersucht. 
Da uns jedoch für die beabsichtigten Experimente der Unterschied 
zwischen festem und flüssigem Substrat etwas groß schien und etliche 
Autoren wiederholt den günstigen Einfluß organischer kolloidaler 
Substanzen hervorheben (MALYcHEw 1932, PFEIFFER 1933, NIKLEVSKI 
1933, UHLELA 1938), wurde nach einer Möglichkeit gesucht, die Kon- 
trollierbarkeit der Zusammenhänge des flüssigen Mediums mit den Vor- 
zügen des festen, den natürlichen Bedingungen näher kommenden Sub- 
strats zu verbinden. Die Aufzucht in der Kombination Sägespäne und 
Nährlösung erwies sich als beste Lösung, denn darin wurden besonders 
zahlreiche und kräftige Wurzeln gebildet. Dieses Medium wurde daher 
für alle Kontrollen und für die Aufzucht der Versuchspflanzen ge- 
wählt. Zu Beginn und Ende von experimentellen Einwirkungen, die 
meist nur in Nährlösung durchgeführt werden können, war es somit 
notwendig, einen Medienwechsel vorzunehmen. Ein weiterer Ab- 
schnitt der vorliegenden Arbeit befaßt sich aus diesem Grunde mit 
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den karyologischen Auswirkungen eines solchen Wechsels, der noch 
nirgends eine Berücksichtigung erfahren hat. 

Als Gegenüberstellung der für die Wurzel stets stofflich voll- 
wertigen Substrate wurden schließlich Vicia faba-Jungpflanzen in 
doppelt destilliertem Wasser und feuchter Luft als extreme Mangel- 
kulturen aufgezogen und hinsichtlich der von uns gewählten karyo- 
logischen Teste untersucht. 


B. Material und Methode. 

Alle Untersuchungen wurden mit Vicia faba (Dr. Franks Hohenloher Acker- 
bohne Stamm 4/10/5; 2n = 12) durchgeführt. Für die Versuche unter verschie- 
denen Kulturbedingungen wurden die vorgekeimten Samen, sobald die Keim- 
wurzel die Samenschale durchbrochen hatte, in Erde, Sägespäne + Nährlösung 
v. d. Crone; Nährlösung v. d. Crone; Aqua bidest. (einfach destilliertes Wasser 
nochmals über Jenaer Glas destilliert) oder feuchte Luft übertragen. Während 
die beiden erstgenannten Serien in 81/, cm-Töpfen kultiviert wurden, dienten 
für den Nährlösungs- und Aqua bidest.-Versuch Erlenmeyerkolben aus Jenaer 
Glas (300 cm?) und für die Aufzucht in feuchter Luft mit nassem Filtrierpapier 
ausgelegte Petrischalen als Kulturgefäße. Sämtliche Glasgefäße wurden vorher 
mit Chromschwefelsäure gereinigt und vielfach mit Aqua dest., zuletzt mit 
Aqua bidest. ausgespült. Die Erlenmeyerkolben waren durch starkes schwarzes 
Papier abgedunkelt. Die Keimlinge wurden jeweils 3 Wochen in den genannten 
Medien aufgezogen und hernach sofort untersucht. 

Zur Untersuchung des Medienwechsels wurden die Pflanzen von Säge- 
spänen -+ Nährlösung v. d- Crone in Nährlösung v. d. Crone umgesetzt, 3 Stunden 
darin belassen und danach in die nährlösungsdurchtränkten Sägespäne rück- 
verpflanzt oder solange in der Nährlösung gehalten, bis die Teilungsfrequenz 
sich wieder mit den Kontrollen deckte. Mit dem Verpflanzen war eine Änderung 
in der Lage der Wurzelspitzen verbunden; diese mögliche Fehlerquelle wurde be- 
sonders untersucht. 

Fixierungsverfahren, Präparatherstellung, Auswertung der Zellen und die 
Technik der Chromosomenmessung sind dieselben wie in TeilI dieser Arbeit. 

Optik: Zeiß binokulares Stativ, 1/,,0limmersion 100 x, Okulare 15x und 20x, 
Busch-Zeichenprisma. 


C. Experimenteller Teil. 


1. Aufzucht in verschiedenen Medien. 

Die Wahl des Nährmediums erwies sich als von ausschlaggebender 
Bedeutung. Karyologische Unterschiede prägen sich bei der Chromo- 
somenform, Kernteilungsfrequenz und bei der differenzierten Mitosen- 
auszählung aus. In Tabelle 1, auf die nachfolgend näher eingegangen 
werden soll, ist das Ergebnis einer 3wöchigen Kultivierung von Vicia 
faba-Pflanzen zusammengefaßt. Die Chromosomenlängen sind in allen 
Medien konstant, während zwischen den Breitenwerten gesicherte 
Differenzen bestehen. Für eine Breitenzunahme ist dabei gleichgültig 
sowohl in welchem Aggregatzustand das Medium vorliegt, als auch 
ob es nährstoffmäßig vollwertig ist. Gesicherte Abweichungen für die 
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Tabelle 1. Einfluß verschiedener Medien auf die Chr längen, -breiten, 
Kernteilungsintensität und Phasenverteilung. 
unkt Gesamtlänge | Gesamtbreite | Mitose- Stadienhäufigkeit 
Medium “der 12 Ghro 12 ge = heute: en 
mo- romo- e 
Fixierung somen uen % P| M. |A IT 
eo Juni 1943 | 81,31 +2,17 | 16,97 + 0,55 5,9 37,3 | 32,9 | 16,5 | 13,3 
Nährlösung v.d. Cr. | 11Uhr [87,44+3,18 | 22,02+0,71] 2,8 |56,7/24,4 12,5 6,4 
Sägespäne und Nähr- - 

l v.d.Cr... à 88,27 + 1,12 | 20,7 +0,56 | 8,3—11 | 57,8 | 23,2 | 11,6 | 7,4 
Aqua bidestillata . . 88,26 + 3,92 | 16,73 + 0,67 0,8 46,4 | 32,1 | 12,8 | 8,7 
Feuchte Luft | | 

(1/, Wochen) ‘ 87,58-+2,07 | 15,6840,56] 7,6 |64 |17,6| 8,6 8,8 








Abb. 1. 
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t 3,77 


Vicia faba. Kulturen aus verschiedenen Medien. 


Differenz zwischen den Breitenwerten. 


feuchte Luft 





Statistisch gesicherte 


Chromosomenbreite haben sich zwischen den Chromosomen ergeben, 
die aus den Präparaten in Nährlösung gewachsener Wurzeln stammten 
gegenüber denjenigen, die von Wurzeln aus Erd-, Aqua bidest.- und 
Feuchtluftkultur genommen waren. Ein Vergleich von Chromosomen 
aus Pflanzen der Nährlösungskultur und der Kontrollen brachte keine 
Differenzen (Abb. 1). Der Chromosomenindex, das Verhältnis Länge 
zu Breite, ist in Tabelle 2 angegeben, und zwar einmal für alle 12 Chro- 


Tabelle 2. Einfluß verschiedener Medien. 


























Chromosomenindex = Länge : Breite 
Versuchsanordnung ME — Chro Chromo- 1:10 
Fixierung lait " seaman nr < Ta 
3 Wochen in 
Aqua destillata . . sofort 5,4 +0,13 | 9,6 +1,05 | 4,5 +0,17 | 2,13 
Nährlösung v. d. Cr. er 3,99 +0,33 | 7,2 +0,5 3,55 +0,55 | 2,15 
K Sägespäne + 
Nährlösung . Pr 4,33 +0,22 | 7,88+0,66 | 3,6 +0,47 | 2,19 
pS 45:50 FR 4,87 +0,04 | 8,5840,82 | 4,1 +0,3 2,09 
Feuchte Luft 
(1, Wochen) . . §,64+0,21 | 10,06+1,16 | 4,73 +0,09 | 2,13 
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mosomen summarisch, ferner für das M-Chromosom sowie die 10-m 
Chromosomen. Außerdem wurden die Indices von M-Chromosomen 


zu den m-Chromosomen in 
Beziehung gesetzt, um fest- 
zustellen, ob die Chromo- 
somenformveränderungen 
sich für alle Chromosomen 
stets gleichsinnig voll- 
ziehen. In dieser Versuchs- 
reihe ergibt sich völlige 
Übereinstimmung. 

Eine hohe Anzahl von 
Kernteilungen — 8,3—11 % 
— enthielten die Wurzel- 
spitzen, die in nährlösungs- 
durchtränkten Sägespänen 
kultiviert waren. Somit 


Ni 


\ 
By 


4 : Abb. 2. Vicia faba. Kultur aus aN Luft. Frag- 
kann dieses Medium als mentation in den Loci minoris resistentiae des 


bestgeeignetes Substrat an- 
gesehen werden. In allen 


M-Chromosoms. Vergr. 2300fach. 


übrigen Kulturen zeigen die Wurzelspitzen einen darunterliegenden Kern- 
teilungsprozentsatz. Die geringeMitosenhäufigkeitin den Wurzelspitzen 


der in Nährlösung kultivierten Pflanzen 
mag mit auf einem Mangel der Durch- 
lüftung beruhen. In feuchter Luft wer- 
den nach nahezu 2 Wochen keine Zell- 
teilungen mehr eingeleitet, deshalb 
mußte dieser Versuch vorzeitig abge- 
brochen werden. Der hohe Prozentsatz 
der in Teilung befindlichen Kerne — 
7,6% — rührt wohl daher, daß bis 
dahin die junge Wurzel die in den um- 
gewandelten Kotyledonen gespeicherten 
Nährstoffe beziehen konnte. 


Fernerhin kann aus der Stadien- 
verteilung auf eine erhebliche Differenz 
in der Dauer der einzelnen Kernphasen 
geschlossen werden. Dabei zeigen die 
Wurzelspitzen aus Erdkultur ein Son- 


Abb. 3. Vicia faba. Kultur aus Aqua 
bidestillata Anaphase mit Briicken- 


bildung. Vergr. 2300fach, 


derverhalten: Bedeutende Verringerung der Prophasenhäufigkeit und 
eine Zunahme aller übrigen Kernphasen. Zwischen den Wurzelspitzen 
aus Erde und feuchter Luft bestehen die weitesten Differenzen, die 


innerhalb dieses Testes auftreten. 


Planta Bd. 36. 
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Anomale Chromosomenveränderungen sind in den Aqua bidest.- und 
Feuchtluftkulturen vorhanden, in denen die Chromosomen lang und 
dünn erscheinen. In den Aqua bidest.-Wurzelspitzen sind daneben, 
wenn auch selten, leichte chromosomale Verklebungen und Fragmenta- 
tionen an den Loci minoris resistentiae (Insertionsstelle und SAT-Zone) 
zu beobachten (Abb. 2 und 3). 


2. Mediumwechsel. 


Die jungen Pflanzen wurden aus den Kulturtöpfen (Sägespäne + 
Nährlösung v. d. Crone) in die besonders vorbereiteten und mit Nähr- 
lösung v. d. Crone gefüllten Erlenmeyerkolben umgesetzt. Alle 
übrigen Außenfaktoren wie Temperatur, Belichtung, Luftfeuchtigkeit, 
wurden weitgehend konstant erhalten und damit von der Beein- 
flussung ausgeschaltet. Nachdem die Wurzelspitzen 3 Stunden in dem 
flüssigen Medium belassen waren, erfolgten die Fixierungen sofort 
und nach Wiederzurückverpflanzen unter die normalen Kultur- 
bedingungen nach 5 Min., 3, 6, 12, 24 und 48 Stunden. Die Kern- 
teilungsintensität, die in den Fixierungen 3 Stunden nach dem Medium- 
wechsel von 7,8% auf 4,8% abgesunken ist, hält diesen Wert über 
12 Stunden und erreichte den Normalwert erst nach 24 Stunden 
wieder. Von diesem Zeitpunkt ab treten keine zahlenmäßigen Ver- 
änderungen mehr ein. 

Das Verhältnis der mitotischen Stadien zueinander weist leichte 
Störungen auf in der Weise, daß sich nach 12 Stunden eine Zunahme 
prophasischer Stadien in den Gewebspartien bemerkbar macht, die 
bis 24 Stunden wieder abklingt und ausgeglichen ist. Die Meta- 
phasen finden sich zunächst häufiger, sie unterschreiten aber zwischen 
6—12 Stunden ihren Normalwert, welchen sie nach 24 Stunden wieder 
erreichen. Anaphasen treten nur noch selten auf, es wurden 0,9% 
gezählt. Aber schon nach 6 Stunden haben sie wieder die Normalzahl 
erreicht und zeigen dann keine nennenswerten Abweichungen mehr. 
Im Vorkommen der Telophasen finden sich die geringsten Differenzen, 
sie variieren nur wenig um den Prozentsatz der Kontrollen. 

Aus diesem Verhalten ist eine allgemeine Hemmung im Teilungs- 
ablauf ersichtlich, die noch bekräftigt wird durch das Erscheinen 
überalterter Prophasen (MARQUARDT 1938). Solche Stadien sind 
charakterisiert durch ungewöhnlich verkürzte und verbreiterte Chro- 
mosomen; sie liegen der Kernmembran nicht mehr dicht an, sondern 
sind durch eine leere schmale Zone von ihr getrennt. Die Kern- 
eröffnung unterblieb. Ebenso befinden sich die Chromosomen länger 
als sonst im Metaphasezustand. Die Metaphasen zeigen eine Zu- 
nahme um rund 7%. Die im Gang befindlichen Anaphasen werden 
zu Ende geführt, zunächst aber keine neuen mehr eingeleitet; das 
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bedeutet eine Abnahme um etwa 7%. In Normalkultur gebracht, zeigt 
sich sofort das Bestreben, die Verschiebungen zu kompensieren, und 
bereits nach 24 Stunden ist der Ausgleich wieder in vollem Umfang 
vollzogen (Abb. 4). 

Noch schneller reagieren die Chromosomen bezüglich der Längs- 
kontraktion auf den Einfluß des Medienwechsels. Zunächst geht 
die Chromosomenverkürzung bis 6 Stunden nach Beendigung des 
Versuchs weiter rapid von 74,5 bis zu 48,4 vor sich und wird dann 
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Abb. 4. Vicia faba. Phasenverteilung nach Medienwechsel. x-Achse Fixierungszeit 
nach Stunden. y-Achse prozentuale Haufigkeit. 








in den darauffolgenden 6 Stunden ebenso schnell wieder rückgängig 
gemacht. Die Längenmaßeinheit beträgt jetzt 78,46. Die normale 
Chromosomengestalt ist also unter Normalbedingungen schon nach 
12 Stunden wieder erreicht (Abb.5 und Tabelle 3). Es ist somit 
der Pflarize möglich, diese leichten Medienwechselstörungen nach 
24 Stunden vollständig zu überwinden. Werden die Pflanzen nicht 
nur für wenige Stunden, sondern dann vollständig in der Nährlösung 
belassen, so ist zur Anpassung an die neuen Bedingungen ein Zeit- 
intervall von 48—72 Stunden notwendig, ehe die Kernteilungsrate 
wieder den Normalwert erreicht. Jn einem Parallelversuch, in dem 
statt Nährlösung Aqua bidest. verwendet wurde, näherte sich der 
Mitosenprozentsatz allmählich dem Nullpunkt (Tabelle 4, Fixierungen 
vom 24.—%27. 1. 48). 

Als Ergänzung dieser Versuche wurden noch Pflanzen aus der 
Kontrollkultur, also nährlösungsdurchtränkte Sägespäne, nur 5 Min. 
in die Nährlösung v. d. Crone gestellt und sofort fixiert. Bei diesen 
Wurzelspitzen fanden sich 5,6% der Kerne, eine etwas geringere 
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Anzahl gegenüber den Kontrollen mit der Teilungshäufigkeit von 
20,2% M; 
7,2% A und 12,6% T. Sie deckt sich mit den Kontrollwurzelspitzen 


8% in der Mitosis. Die Stadienverteilung brachte 60% P; 


bis auf einen Anstieg in der Telophasenhäufigkeit. Die relative Gesamt- 
länge und -breite der Chromosomen zeigte mit den Kontrollen ver- 
glichen, keinen statistisch gesicherten Unterschied. Die Chromosomen- 
längen ergaben summiert die Maßeinheit 67,52 + 1,24, die Chromo- 
somenbreiten die Maßeinheit 15,69 + 0,43. 
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Abb. 5. Vicia jaba. Die relativen Chromosomengrößen und der Mitosenprozentsatz nach 
Medienwechsel. x-Achse: Fixierungszeit nach Stunden. y-Achse : Relative Maßeinheiten 
und Teilungsprozentsatz. 


Tabelle 3. Medienwechsel. 











; Chromosomenindex = Länge: Breite 
Versuchsanordnung ar TN | Chromo- | 1:10 
Fixierung PER ARS ie? > |, See | 
Aus K 5Min. in Nährlösung 
v. d. Cr. (23. 5. 44) . . . . . sofort 4,38+0,2 | 7,88+0,66 | 3,67+0,44 | 2,15 
Aus K 3 Stunden in Nährlôsung 
v. d. Cr. (4.6.43) . . . . . sofort 3,94+0,35 | 7,11+0,48 | 3,3 +0,57 | 2,15 
Aus K 3 Stunden in Nährlôsung 
v.d.Cr. (15.6.44), 17% Uhr] nach 
6Stunden | 3,27 +0,86 | 5,45+0,15 | je +1,09 | 1,94 
Aus K 3 Stunden in Nährlösung | 
v.d.Cr. (15. 6. 44), 82° Uhr . nach | | 
12Stunden | 6,09+0,54 |11,12+ 2,04 | ee +0,03 | 2,19 
Aus K 3 Stunden in Nährlôsung | 
v. d. Cr. (15.6. 44), 19 Uhr. nach 
24Stunden | 5,5 +0,25 | 9,97 + 1,66 | | 404+0,18 2,15 
Aus K 3 Stunden in Nährlösung 
v. d. Cr. (15. 6. 44), 19 Uhr. nach | 
48 Stunden | 6,45 + 0,72 hai +1,96 | 5,49+0,24 | 1,98 
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Tabelle 4. Kernteilungsfrequenz nach Medienwechsel. Ausgangsmedium nährsalz- 
durchtränkte Sägespäne. ' 


Dauer des Aufenthaltes im neuen Medium 








Die Pflanzen wurden übertragen ; 1 
in 24 48 | 72 | 3 
Stunden |. Stunden | Stunden | Wochen 








| | 
Nährlösung (Knop) . . . . . . . . 3,2% 8,4% 9% | 9 % 
Aqua bidestillata . . . . . . . . . 2 % 1,6% 1,2% | 0,8% 
FRE 0.5 302 8,3% | . | 


Die vorliegenden Medienwechselversuche ver- 

ursachen nur leichte Schädigungen, die sich in aor 

einer Vergrôberung der Strukturen, Schwankungen a 
der Färbbarkeit und Verklebungen leichter Art 
äußern. In den überalterten Prophasen sind in- 
tensiver gefärbte Chromozentren in wechselnder 
Zahl vorhanden und im Metaphasenstadium fällt, 
wenn es nicht zuweilen durch die dichte Lagerung 
der Chromosomen etwas unübersichtlich ist, eine 
Erhöhung der Zahl des relational coiling bei ein- 
zelnen Chromosomen auf, während bei anderen 
gar keine Umwindungen der Chromatiden statt- 
finden (Abb. 6). Dieser Unterschied kann in der- 
selben Zelle zwischen den homologen Chromo- 
somen bestehen, er kann aber auch die beiden 
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‘langen Schenkel des gleichen Chromosoms, des 4 


M-Chromosoms, betreffen. Eine bevorzugte 

Neigung zu Umwindungen innerhalb eines be- yp, 6. YViecia faba. 

stimmten Chromosomensegmentes, wie sie von gene = 
oe . es nac. unden. eta- 

MARQUARDT (1938) für die längsten Schenkel von phase. 2 Chromosomen 


Bellevalia romana beschrieben wurde, oder aber ye ag 
bestimmter Chromosomen ist bei Vicia faba nicht Vergr. 2300fach. 
ersichtlich. 


3. Vorgetäuschter Medienwechsel. 

Die Umstellung in die Versuchsgefäße bewirkt eine Änderung 
der bisherigen Lage der Wurzelspitzen. Wird eine senkrecht orientierte 
Wurzel horizontal gelagert, so finden sich schon nach einer Viertel- 
stunde Verschiebungen im Durchschnittswert der Mitosenhäufigkeit 
(TIscHLER 1921); daraus geht eine schnelle Reaktion der Wurzel- 
meristemzellen den abgewandelten Verhältnissen gegenüber hervor. 
Um festzustellen, ob die Auswirkungen der eingeleiteten Reaktions- 
kette bereits schon nach 5 Min. im Bereich des Nachweisbaren liegen, 
wurden die Versuchspflanzen scheinbar umgesetzt, d.h. ausgetopft 
und sofort wieder in denselben Topf eingepflanzt und nach 5 Min. 
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fixiert. Dieser Versuch wurde an mehreren Pflanzen 3mal zu ver- 
schiedenen Zeiten, im Juni, Juli und Oktober 1944 wiederholt. Die 
Zahl der in Teilung befindlichen Kerne ist annähernd gleich ge- 
blieben, und es haben sich ebenfalls im Stadienverhältnis nur unbe- 
deutende Schwankungen vollzogen. Auch die Chromosomenbreiten 
blieben gänzlich unberührt (Tabelle5). Abweichungen haben sich schein- 
bar nur für die Chromosomenlängen ergeben und zwar die weitesten 


Tabelle 5. Scheinbar umgesetzte Pflanzen. 






































Fixierung cer nr ora eRe m En: scownenel 
r e - 
Versuchsanordnung — 12 Chromo- | 12 Chromio- | keit 
7 somen somen % P | M A T 
Kontrolle... . . 17.6.44 | 82,41 +0,59 | 15,3 +0,27 | 11 63 | 20 7 10 
Pseudo-umgesetzt. . | 12.30 Uhr 91,54 + 2,61 | 14,93 + 0,31 8 64 |21 6 9 
T=18 
Kontrolle ..... 21.7.44 | 81,59+0,35 | 14,34 + 0,35 8,55 159,2 | 20,6 | 8,6 | 11,6 
Pseudo-umgesetzt. . | 11— 12Uhr 82,71 + 1,74 | 14,47 +0,23 7,55 155 124,2| 9,4 | 11,4 
T = 21 
Kontrolle . . . . . 27. 10. 44 | 78,98 + 4,03 | 16,65 +0,29 7,4 63,8 | 16,8 | 5,6 | 13,8 
Pseudo-umgesetzt > 11—12Uhr | 86,06 + 3,59 | 16,98 + 0,67 6,85 161 20,2 | 8,6 | 10,2 
T = 15° 





im Juni von 82,41 + 0,59 auf 91,54 + 2,61 statistisch jedoch unge- 
sichert mit t = 1,68. Im Juli findet sich eine völlige Übereinstimmung 
zwischen Kontrolle und Versuchspflanzen und im Oktober wieder eine 
allerdings statistisch ebenfalls nicht gesicherte Differenz, die mit dem 
Juniversuch eine Chromosomenverlängerung der pseudoumgesetzten 
Pflanzen gemeinsam hat, soweit die statistische Ungesichertheit eine 
solche vermuten läßt. 


D. Diskussion. 

In der Literatur liegen, wie schon eingangs erwähnt, verschiedent- 
lich Angaben über das Wachstum im festen und flüssigen Nährmedium 
vor. Vorwiegend handelt es sich dabei um die Auswertung von Unter- 
suchungen über Gewebskulturen oder um die nach Wurzellängen- 
messungen und Trockengewichtsbestimmungen an ganzen Pflanzen 
erzielten Befunde. 

In dieser Arbeit ist die Wirkung einiger Kulturmedien und deren 
Wechsel auf das komplizierte Reaktionssystem der Zelle direkt am 
Teilungswachstum getestet worden. Dabei zeigte sich, daß im natür- 
lichen Substrat, der Landerde, durchaus nicht die optimalen Be- 
dingungen realisiert sind, denn einmal setzt es der Wurzel einen ge- 
wissen mechanischen Widerstand entgegen und ferner hemmt der ge- 
ringere Feuchtigkeitsgrad möglicherweise den Übergang der Ruhekerne 
in die Prophase, deren ersten Beginn eine Flüssigkeitseinlagerung in den 
Kern kennzeichnet. 
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Die Chromosomenform erweist sich unter experimentellen Be- 
dingungen als variabel. Die Längskontraktion, die TiscHLER (1942) 
als unspezifische Reaktion wertet, da sie nach Chemikalienzugabe 
und zwar der verschiedenen Substanzen (SAKAMURA 1920, KENDALL 
1930, FRIEBEL 1933) und damit in engem Zusammenhang stehenden 
parasitischen Infektion (SAKAMURA 1920) sowie nach Röntgenstrahlen 
(MARQUARDT (1938/40) gefunden wurde, tritt sehr eklatant ebenfalls 
nach Medienwechsel in Erscheinung. Soweit diese chromosomen- 
morphologischen Verhältnisse im normalen Mitosiszyklus betrachtet 
werden, geht mit der Chromosomenlängskontraktion eine Breiten- 
zunahme parallel. Über die Ursachen der Chromosomenkontraktion 
liegen in der Literatur verschiedentlich Erklärungen vor: STRAUB 
(1938) interpretiert sie als Folge einer Änderung im Spiralisations- 
verhalten sowie einer linearen Kontraktion der Chromonemata, wie es 
auch BELLING (1925) annahm. PArav (1937) weist dagegen bei den 
extrakapsulären Körpern von Collozoum inerme auf Grund von Chromo- 
somenmessungen in der mittleren Prophase, in der er die weit- 
gehendste Entspiralisierung vermutet, und in der Telophase nach, 
daß in diesem Fall die Chromosomenverkürzung lediglich durch die 
Spiralisierung zustande kommt. Durch die vorliegenden Medien- 
wechsel und im Teil III ausführlich behandelten Temperaturversuche 
wurde vielfach eine verstärkte Chromosomenverkürzung erzielt, aber 
der Breitenwert überstieg durch die hohe Streuung nur in seltenen 
Fällen statistisch faßbar die Norm. Ein Verkürzen der Chromo- 
somen durch Änderung in der Spiralisation ist aber vermutlich nur 
dann möglich, wenn der Spiraldurchmesser erweitert wird und die 
Chromosomenbreite damit zunimmt. Die Chromosömenformen, die 
in der vorliegenden Arbeit durch Einwirkung des Mediums, Medien- 
wechsel und Temperatur (Teil III) erzielt wurden, lassen auf Grund 
der durch die Messungen erhaltenen Resultate sich nicht allein 
durch veränderte Spiralisation erklären, sondern es müssen als 
eine weitere und zusätzliche Interpretationsmöglichkeit Störungen im 
Nucleinsäurestoffwechsel angenommen werden (DARLINGTON 1947). 
Eine Verkleinerung der Chromosomen durch Nucleinsäuremangel 
haben BRACHET (1944) und nach Röntgenbestrahlung DARLINGTON 
und LA Cour (1945) beschrieben. DARLINGTON (1947) weist dabei gleich- 
zeitig auf eine mögliche Unterbrechung in der Proteinversorgung 
für die Chromosomen hin. Dafür spricht außerdem das unter- 
schiedliche Färbungsverhalten in unseren Versuchen. Die von uns 
durchgeführten Chromosomenmessungen lassen durch eine zahlen- 
mäßige Erfassung der Änderungen in den Chromosomenformen 
nach deren morphologischen Eigentümlichkeiten eine Gliederung in 
5 Gruppen zu: 
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1. Normelkontraktion. Darunter wird die Chromosomenverkiirzung 
in der Metaphase einer unter normalen Bedingungen ablaufenden 
Mitosis verstanden, die als eine Folge der Änderung im Spiralisations- 
verhalten, der linearen Kontraktion der Chromonemata und einer 
Anreicherung von Nukleinsäure, soweit über diese Vorgänge bis jetzt 
Klarheit besteht, zu. betrachten ist. Während Casprrsson (1939) 
in Lebenduntersuchungen mittels Ultraviolettabsorptionsmessung fest- 
stellt, daß die Gesamtmenge der Nukleinsäure in den verschiedenen 
Stadien der meiotischen Prophase von Gomphocerus wenigstens vom 
mittleren Leptotän an — also vor Beginn der eigentlichen Chromo- 
somenkontraktion — konstant bleibt und somit keine direkte Korrela- 
tion zwischen Nukleinsäuresynthese und Chromatidenkontraktion zu 
bestehen scheint, betonen DARLINGTON und LA Cour (1945), BRACHET 
(1944) und KoLLER (1947) ausdrücklich den Zusammenhang zwischen 
den beiden Vorgängen. 

2. Längenänderungen. 

a) Verstärkte Kontraktion, bedingt durch maximale Beladung mit 
Nukleinsäure (KoLLER 1947) und andere stoffwechselphysiologische 
Störungen; die Breitenwerte sind unverändert, mitunter besteht eine 
gewisse Tendenz zur Abnahme. 

In diese Gruppe sind die Chromosomen solcher Wurzelspitzen ein- 
zureihen, die aus der Kontrolle 3 Stunden in Nährlösung übertragen 
und 6 Stunden später unter Normalbedingungen fixiert wurden. 

b) Chromosomenverlängerung. Durch Nukleinsäureverarmung tritt 
Entspiralisierung ein. 

Kulturen aus feuchter Luft zeigen bei Kältebehandlung diesen 
Effekt wie in Teil III näher beschrieben wird. | 

3. Breitenänderungen, Längen konstant. 

SCHMIDT (1941) gelang es, in seinen -Veröffentlichungen über den 
Feinbau von Chromatin und Chromosomen gewisse Beziehungen für die 
Quellung aufzudecken. Sie verläuft anisotrop, und es variiert nur die 
Dicke erheblich. 

a) Die Breitenwerte sind verringert. Diese Chromosomenform ist 
typisch für Nährstoffmangelerscheinungen. 

Besonders deutlich tritt dieser Unterschied beim Vergleich von 
Nährlösungskulturen mit Feuchtluft-, Aqua bidest.- und auch Erd- 
kulturen sowie von Kontrollkulturen mit Feuchtluftkulturen hervor. 
Tendenz zu solchem Verhalten besteht in der Nährlösungskultur. 

4. Gleichmäßige Volumdifferenz. Dabei bleibt der Chromosomen- 
index, d. h. das Verhältnis von Länge und Breite, unverändert. Stoff- 
wechselphysiologische Ursachen können diese Reaktion auslösen. 
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Man findet diese Chromosomenform nach Medienwechsel — 3 Stun- 
den in Nährlösung — nach sofortiger Fixierung bei Gegenüberstellung 
zur Nährlösungskultur. 

5. Unregelmäßige Größenveränderung, beispielsweise Längskontrak- 
tion und Breitenabnahme. Mit dem normalen Chromosomenindex be- 
steht keine Übereinstimmung. Die Ursachen sind vermutlich gleichfalls 
Störungen im Stoffwechsel. 

Die Chromosomen von Pflanzen, die dem Medienwechsel ausgesetzt 
waren und 6 Stunden später unter Normalbedingungen fixiert wurden, 
tendieren im Vergleich mit der Sofortfixierung dazu. 

Wie im Teil III noch näher erörtert werden wird, deuten die in 
Mangelkulturen und nach Medienwechsel konstatierten leichten patholo- 
gischen Effekte in der Mitosis ebenfallsauf eine Über- oder Unterproduk- 
tion im Nukleinstoffwechsel hin (DARLINGTON 1947, KoLLER 1947). 


Zusammenfassung. 


1. Als optimal für die Kultur erweisen sich nährlösungsdurch- 
tränkte Sägespäne. Diese Wurzelspitzen enthalten die höchste Kern- 
teilungsfrequenz. 

2. Unter den nährstoffmäßig vollwertigen Kulturmedien nehmen die 
Wurzelspitzen aus Landerde eine Sonderstellung ein: Der Mitosis- 
prozentsatz ist geringer und die relative Dauer der einzelnen Kern- 
phasen verschoben (P-Abnahme; M-, A-, T-Zunahme). 

3. Die Chromosomenlängen sind in allen Medien konstant, die 
Breitenwerte schwanken statistisch bedeutsam. 

4. Alle Störungen nach doppeltem Medienwechsel (Sägespäne — 
Nährlösung 3 Stunden — Sägespäne) sind nach 24 Stunden über- 
wunden. Nach einfachem Medienwechsel von Sägespänen in Nähr- 
lösung erreicht die Kernteilungsrate im neuen Medium nach 48 bis 
72 Stunden die Norm. 

5. Auf Medienwechsel reagieren die Chromosomen sehr rasch mit 
einer Veränderung ihrer Längen. 

6. Die vorliegenden Medienwechselversuche verursachen nur leichte 
Schädigungen vom Charakter des Röntgenprimäreffektes. 

7. Im theoretischen Abschnitt wird das Problem der Chromosomen- 
längen diskutiert. 


Aus Gründen der Platzersparnis wird das Literaturverzeichnis erst in der 
III. Veröffentlichung angegeben. 
Dr. IRMGARD BRAUER, (17b) Freiburg i. Br., 
Botan. Institut der Universität, Schänzlestr. 9/11. 
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Aus der Abteilung für Systematik und Pflanzengeographie der Botanischen 
Anstalten in Göttingen. 


UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE ENTSTEHUNG 
DER HEUTIGEN WALDSTUFEN IN DEN SUDETEN. 
Von 
Franz FıRBAS und HUBERT LOSERT. 


Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 6. August 1948.) 


Die folgenden Untersuchungen gelten den Veränderungen der 
Waldstufen der Sudeten im Laufe der ,,Nachwarmezeit‘‘, d.h. seit 
dem Beginn der Eisenzeit, und der sich daraus ergebenden Frage 
nach Klimaschwankungen in historischer Zeit. Durch die metho- 
dischen Fortschritte der Pollenforschung läßt sich diese Frage heute 
mit wesentlich verbesserten Mitteln verfolgen. Im Riesengebirge wur- 
den die Proben hierzu von dem einen von uns im Sommer 1939 gesam- 
melt; leider ging der für die Untersuchung der Großreste bestimmte 
Teil durch den Krieg verloren. Aus den Ostsudeten konnten wir dank 
des freundlichen Entgegenkommens von Herrn Dr. H. SALASCHEK, 
Bad Harzburg, die Präparate neuerlich durcharbeiten, die er 1935 bei 
der Untersuchung der mährischen Moore angefertigt hat. Für diese 
wertvolle Hilfe möchten wir Herrn Dr. SALASCHEK auch hier nochmals 
danken, ebenso der Akademie der Wissenschaften in Göttingen für 
Mittel zum Abschluß der Untersuchungen. 


I. Untersuchungen im Riesengebirge. 

Die subalpinen Moore des Riesengebirges, die zwischen 1330 und 
1450 m und somit heute in der Knieholzstufe des Gebirges liegen, 
sind nach ihrer Vegetation und Oberflächengestaltung nur noch 
schwachwüchsige, weitgehend der Abtragung ausgesetzte Hochmoore. 
Die Eriophorum vaginatum - Sphagnum magellanicum - Soziation, die 
einen sehr großen Teil des Torfes gebildet hat, findet sich fast nur 
noch im Schutz der Pinus Mugo-Büsche der Stränge. Den größten 
Teil der. Oberfläche bedecken neben den zahlreichen verlandenden 
Flarken Scirpus caespitosus-Soziationen, die an der Torfbildung nach- 
weislich kaum Anteil hatten und offensichtlich mit Stillstand oder Ab- 
tragung verknüpft sind. Pollenuntersuchungen zeigen, daß nur die 
obersten Torfschichten (wenn überhaupt) einen der heutigen Vege- 
tation entsprechenden, von Pinus und nächst dem von Picea be- 
herrschten Pollengehalt besitzen. Wenige Zentimeter oder Dezimeter 
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darunter werden die Pollenspektren neben Pinus vor allem von Abies 
und Fagus gebildet, und Fichtenpollen tritt auffällig zurück (RUDOLPH 
und FırBas 1927, RupoLrpH, FırBas und SıcmonD 1927 u. a.). 

Diese Feststellungen stehen in auffallendem Gegensatz zu der 
heutigen Abfolge der Vegetationsstufen, die in folgender Umgrenzung 
als natürlich gelten (vgl. besonders Hveck 1939, ZLATNIK 1928): 

1. Hügellandstufe, bis 600—700 m Mischwälder, neben Fagus u. a. mit 
Pinus silvestris (stellenweise auch noch über 800 m), Quercus, Carpinus, Alnus 
glutinosa (kaum über 600 m). Heute waldarm; auf der schlesischen Seite bis 
auf 5 km an den Kamm heranreichend. 

2. Bergwaldstufe, bis zu der meist zwischen 1200—1300 m, in ungestörter 
Lage aber auch höher, im natürlichen Zustand wohl zwischen 1200—1400 m 
verlaufenden Waldgrenze. Stark bewaldet, nur von wenigen Siedlungen mit 
Wiesen und Weiden unterbrochen. 

a) Untere Bergwaldstufe, Buchen-Tannenstufe, bis etwa 1000 m. Heute 
vorherrschend Fichtenforste, aber Reste von Buchenwäldern und Buchen-Tannen- 
Mischwäldern noch vielfach vorhanden. . 

b) Obere Bergwaldstufe, Fichtenstufe, etwa 200—300 m mächtig. Buchen 
und Tannen im allgemeinen völlig fehlend, oberhalb der Kesselbaude aber in 
Südlage ein im Mittel 18 m hoher alter Buchenwald noch bei 1140 m und Reste 
eines Buchenstrauchgürtels im Großen Kessel bei 1260—1290 m. (Eine einzelne 
Buche wurde sogar noch beim Mittagsstein in etwa 1400 m Höhe angegeben.) 

3. Knieholzstufe, im allgemeinen bis 1450—1500 m, ausnahmsweise bis 
1560 m. Darüber kleine Ansätze einer alpinen Stufe. Ausgedehnte Bestände von 
Pinus Mugo: ssp. Pumilio zwischen Nardeten und Bergheiden; Gebüsche von 
Salix silesiaca, S. lapp , Sorbus aucuparia ssp. alpestris, Prunus padus 
ssp. petraea, spärlich Betula pubescens ssp. carpathica. Letzte Fichtenkrüppel 
noch bei 1560 m, vüllig dem Boden angedrückt. 

Nur in der unteren Bergwaldstufe könnte heute, von der forst- 
lichen Förderung der Fichte abgesehen, ein- Pollenniederschlag zu- 
stande kommen, wie wir ihn in den buchen-tannenzeitlichen Schichten 
der Kammoore finden. Wir haben daher, auf eine Untersuchung des 
heutigen Pollenniederschlags gestützt, seinerzeit folgende Schlüsse 
gezogen (RUDOLPH und FırBas 1927; vgl. dazu RupoLrH 1928, S. 109 
und 159): Während der Buchen-Tannenzeit der Riesengebirgsmoore 
reichten Bergmischwälder mit Fagus, Abies und Picea bis auf den 
Kamm des Gebirges oberhalb 1400 m. Die obere Grenze der Buchen- 
Tannenwälder muß damals mindestens 300—400 m höher gelegen 

haben als heute und auch die Waldgrenze in wesentlich höherer Lage 
verlaufen sein. Das Klima muß entsprechend wärmer, die Vege- 
tationsperiode länger gewesen sein und so noch in der heutigen oberen 
subalpinen Stufe die Bildung ombrogener Hochmoore ermöglicht 
haben. Eine spätere Klimaverschlechterung drückte die Waldstufen 
herab, brachte das Wachstum der Moore weitgehend zum Abschluß 
und prägte ihrer Morphologie und Vegetation die heutigen eigenartigen 


montan-soligenen Züge auf. 
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Es ist aber bisher nicht gelungen, das ehemalige Vorkommen der 
Buchen-Tannenwälder auf dem Riesengebirgskamm durch Großreste 
zu belegen. Es ließ sich auch nicht genauer bestimmen, wie lange die 
Buchen-Tannenzeit der subalpinen Stufe gedauert hat. Es wurde 
angenommen, daß sie vielleicht noch eine Zeitlang in die Nachwärme- 
zeit, das Subatlantikum, also noch über die Bronzezeit hinaus gereicht 
habe, im wesentlichen aber in die subboreale Periode falle, während 
der in tieferen, niederschlagsärmeren Lagen, z. B. im Erzgebirge, das 
Wachstum der Hochmoore ausgesetzt hat. 

In den letzten 10 Jahren haben wir nun gelernt, das Alter der 
subatlantischen Torfschichten durch den Vergleich der Häufigkeit des 
Getreidepollens mit der historischen Besiedlung der Landschaften 
genauer zu bestimmen (FırBas 1937). Außerdem hat sich heraus- 
gestellt, daß die subborealen Stubbenschichten der Hochmoore nur 
verhältnismäßig kurze Zeiträume umfassen, die Ausbreitung von 
Pinus Mugo in der Grenztorfzeit der Sebastiansberger Heide im Erz- 
gebirge nach ScHmeEIDL (1940) z. B. höchstens 250 Jahre — das ist 
viel zu wenig, um darin den größeren Teil der Buchen-Tannenzeit der 
subalpinen Riesengebirgsmoore unterzubringen. 

Es lag daher der Gedanke nahe, daß der buchen-tannenzeitliche 
Waldzustand des Riesengebirges noch weit in das Subatlantikum, in 
die Nachwärmezeit, hineingereicht hat — vielleicht sogar bis nahe an 
die historische Zeit, wie dies schon RUDOLPH (1928, S. 159) als zwar 
durchaus möglich, aber wenig wahrscheinlich bezeichnet hatte. Zur 
Entscheidung dieser Frage, die klimageschichtlich von besonderem 
Interesse ist, da sich unter den Mittelgebirgen nördlich der Alpen 
heute nur das Riesengebirge auf eine längere Erstreckung, über 20 km, 
über die Waldgrenze erhebt, wurden nun ein neues Profil aus dem Moor 
auf dem Silberkamm (1420 m) mit dichtem Probenabstand unter- 
sucht und 3 Rohhumusprofile vom Steinboden, dem östlichen Gipfel 
des Brunnbergs, aus 1520—1560 m Höhe (Abb. 1—3). 

Das Profil im Silberkammoor (Abb. 2) wurde an dem Skiweg Prinz-Heinrich- 
Baude-Wiesenbaude etwa in derMitte, schon in dem gegen Nordosten abfallenden 
Teil des Sattelmoors entnommen. Es zeigt den für die Riesengebirgsmoore 
bezeichnenden Wechsel von Verlandungsschichten größerer Schlenken und Kolke 
mit dem Eriophorum-Sphagnum-Torf ombrogener Bulte, nämlich: stark zersetzter 
Humus über Granitgrus (142—148 cm, H 10); dann stark gepreßter Vaginatum- 
Torf mit Pinus Mugo-Holz (130—142 cm, H 8); Carex-Drepanocladus-Torf mit 
dyreichen Zwischenlagen und einigen Reisern (115—130 cm, H 6); Eriophorum- 
Sphagnum-Torf mit Sphagnum magellanicum und Sph. cuspidata (85—115 cm, 
H 5); Eriophorum-Reisertorf (78—85 em, H 8); Eriophorum-Carex-Torf mi‘ 
Zapfen von Pinus Mugo (50—78 cm, H 7—8); Eriophorum-Sphagnum-Torf, 
unten mit Carex (15—50 cm, H 4—5); erdiger Torf, von Scirpus caespitosus 
durchwachsen (0—15 cm, H 9). 

Die Rohhumusprofile (Abb. 3) wurden in den stark windgeschorenen und 
zum Teil winderodierten Pinus Mugo-Beständen des Steinbodens entnommen. 











Die Entstehung der heutigen Waldstufen in den Sudeten. 481 


Es war allen gemeinsam, daß unter einem lockeren Rohhumus mit zahlreichen 
Nadeln und sonstigen Resten von Pinus Mugo (A,) ein schwarzer, speckiger, 
strukturloser, mehr oder weniger lehmiger Humus folgt (A,/A,), unter dem hell- 
braungrauer Lehm mit Steinen liegt. Die Bildung von Rohhumus wird im Lee 
der Kiefern offenbar begünstigt, im Luv unterliegt er der Erosion. Zwischen 
den Bergkiefern gedeiht über wenig mächtigem Rohhumus eine magere Berg- 
heide mit Deschampsia flexuosa, Festuca supina, Carex rigida, Hieracium alpinum 
u.a. (Aufnahmen bei Hveck $. 75, ZLATNIK S. 150).e Im einzelnen ist zu sagen: 























Abb. 1. Lage der auf dem östlichen Kamm des Riesengebirges untersuchten Moore 

und Rohhumuslager. 1 Silberkamm, 2 Weiße Wiese, 3 Koppenplan, 4 bei der Wiesen- 

baude, 5 Hangmoor am Brunnberg, 6, 7 Rohhumus am Steinboden. Gelände unter- 

halb 1000 m dicht, zwischen 1000 und 1300 m weiter schraffiert, oberhalb 1300 m 

weiß, Höhenlinien von 1000 und 1300 m kräftig durchgehend, von 1400 und 1500 m 

dünn unterbrochen gezeichnet. Das kleine Dreieck rechts der Gipfel der Schneekoppe 
(1605 m). 


Profil II am WNW-Hang des Steinbodens bei etwa 1520 m an der NW- 
Seite eines windgeschorenen Pinus-Bultes an einer Stelle beträchtlicher Roh- 


humusmächtigkeit. A, 15 cm, A,/A, 5 cm. 
Profil III am Gipfel des Steinbodens bei 1560 m in der Winderosionslücke 


eines Pinus-Busches. A, 7 cm, A,/A, 3 cm. 
Profil IV wie III, aber hinter einer Kiefer mit bedeutender Rohhumusschicht. 


A, 27 cm, A,/A, 3 cm. 

Das neue Pollendiagramm vom Silberkamm stimmt, wie zu er- 
warten, völlig mit den bisherigen Diagrammen überein, die Roh- 
humusdiagramme lassen sich der durch die Mooruntersuchungen fest- 
gestellten Periodenfolge zwanglos anschließen. Durch die dichtere 
Probenentnahme und die Berücksichtigung der Nichtbaumpollen 
(NAP) lassen sich aber-die beiden letzten Abschnitte der Waldgeschichte 
sehr viel schärfer fassen. Unter Heranziehung unserer älteren Unter- 
suchungen können wir sie nunmehr folgendermaßen kennzeichnen 


(Tabelle 1 und 2): 
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IX. Buchen-Tannenzeit: In den Pollendiagrammen herrschen Pinus, Abies, 
Fagus und Picea in wechselnder Folge: In einzelnen Proben kann jede der Gat- 
tungen einmal die Führung übernehmen, die Fichte freilich nur sehr selten; 
im Mittel sind Kiefer und Tanne am häufigsten und ungefähr gleich häufig, 
dann kommt die Buche und erst nach ihr mit erheblichem Abstand die Fichte. 
Alle anderen Gattungen treten in der Regel nur mit wenigen Prozent auf, am 
häufigsten unter ihnen sind Betula, Alnus, Quercus und Carpinus, und zwar 
ist die Erle nicht viel weniger häufig als die Birke und die Hainbuche ungefähr 
gleich oder fast gleich häufig wie die Eiche. 

Die Summe der NAP ist gering, am Silberkamm 5,8%. Vereinzelte höhere 
Werte lassen sich leicht örtlich erklären (z. B. Cyperaceen, Empetrum). Siedlungs- 
zeiger sind recht spärlich. Vom Getreidetyp wurden mit Ausnahme der jüngsten 
Schichten des Abschnitts nur 2 fragliche Pollenkörner beobachtet. Pollen von 
Plantago, Chenopodiaceen, Artemisia, cf. Rumex und Centaurea kommen in 
geringer Menge vor, fehlen aber doch in vielen Proben. Am häufigsten, fast mit 
geschlossener Kurve, tritt Artemisia auf. Die Pollendichte (APF) ist relativ groß. 

X: Kiefern-Fichtenzeit. Ausgezeichnet durch die betonte Vorherrschaft von 
Pinus und nächst dem von Picea, hinter denen Abies und Fagus weit zurück- 
treten. Betula kann häufiger sein als in IX, und zwar sind die Birkenwerte jetzt 
fast immer wesentlich höher als die Erlenwerte; oft betragen sie ein Mehrfaches 
von ihnen. Carpinus ist sehr vielseltener, Quercus hingegen nicht viel spärlicher 
als in IX. 

Die Summe der NAP ist erheblich höher als in IX, die Pollendichte ent- 
sprechend geringer. Pollen vom Getreidetyp (cf. Secale) ist von Anfang an vor- 
handen, die Werte können bis 19% betragen. Auch Plantago, Chenopodiaceen, 
cf. Rumex und Artemisia sind in fast jeder Probe vorhanden, die drei erstgenannten 
am häufigsten. Centaurea ist wahrscheinlich ebenfalls häufiger als in IX. Man 
kann 2 Unterabschnitte unterscheiden: 

Xa. Pinus um 50—60%, Fagus und Abies noch häufiger als in Xb, ebenso 
Betula. NAP zum Teil recht hoch, bis 100% und mehr. 

Xb. Pinus um 70—80%, Fagus und Abies noch viel stärker zurücktretend — 
am stärksten in den rezenten Oberflächenproben. Betula und die NAP wieder 
etwas weniger häufig. 

Der Beginn der geschlossenen Getreidekurve fällt noch in den 
letzten Teil von IX, etwas höhere Werte (über 1%) und der stärkere 
Anstieg der Kurve finden sich aber erst in Xa. Auf dieser Grundlage 
läßt sich nun das Ende der Buchen-Tannenzeit bzw. der Beginn der 
Kiefern-Fichtenzeit folgendermaßen bestimmen. 

Das Riesengebirge ist ein Teil jenes viele Kilometer breiten Gürtels 
von unbesiedelten Grenzwäldern, der Böhmen bis ins 12. Jahrhundert 
allseitig umschlossen hat. Nach den nur sehr geringen Funden von 
Getreidepollen, die man selbst mitten in vorgeschichtlichen Siedlungs- 
gebieten bis in frühgeschichtliche Zeiten hinein macht (vgl. z. B. die 
Untersuchungen INGE MULLERs im Federsee- und Bodenseegebiet), muß 
daher die Zufuhr von Getreidepollen aus den vor- und frühgeschicht- 
lichen Altsiedlungsgebieten Böhmens und Schlesiens zu den mon- 
tanen und subalpinen Mooren des Riesengebirges sehr gering gewesen 
sein. Wir können auch nach der Einführung des windblütigen Roggens 
in der Bronze- oder Eisenzeit und nach der Verdichtung der slavischen 
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Besiedlung Innerböhmens im 11. und 12. Jahrhundert, sowie von den 
wenigen vorgeschichtlichen und slavischen Siedlungen am Bober und 
im Hirschberger Kessel nur mit gelegentlichen, sicher nicht mit regel- 
mäßigen Getreidepollenfunden rechnen. Dieser Zustand kann sich erst 
geändert haben, als eine dichtere, mit Ackerbau verbundene Besiedlung 
das unmittelbare Vorland des Gebirges erreichte und in dieses selbst 
eindrang. Das war aber erst im Laufe der deutschen Kolonisation 
der Fall, die in Schlesien seit der Mitte des 12., in Böhmen Ende des 
12. Jahrhunderts einsetzt und im 13. Jahrhundert zu umfangreichen 
Rodungen im nahen Vorland und in den unteren Gebirgsstufen führt. 
Eine wesentliche Steigerung der relativen Pollenanteile des Getreides 
und der sonstigen Siedlungszeiger aber haben wir erst im 15. und 
16. Jahrhundert zu erwarten, als auch die höheren Gebirgswälder stärker 
genutzt und somit in ihrer Pollenerzeugung gehemmt wurden, und vor 
allem, als die untersuchten Moore durch die Entstehung von Berg- 
weiden an Stelle der sie früher umgebenden Wälder oder Knieholz- 
bestände in eine gehölzarme Vegetationsstufe geraten sind. 

Im einzelnen stehen uns folgende wichtige Daten zur Verfügung (vgl. die 
zusammenfassenden Arbeiten von FRIEDRICH, GRUHN, MACHATSCHEK, v. May- 
DELL, POHLEND, POSER, PFITZNER, SCHLENGER, ZLATNIK und die Karten im 
Atlas der Tschechoslowakischen Republik!: Die größeren vor- und frühgeschicht- 
lichen Siedlungsgebiete im weiteren Umkreis der Sudeten begannen in Entfer- 
nungen von 40—50km. Rodung und Besiedlung des Gebirgsvorlandes im 13. Jahr- 
hundert. Zu Beginn des 14. Jahrhunderts erreicht die Besiedlung vom Hirsch- 
berger Kessel aus den Nordostfuß des Gebirges und damit die untere Grenze 
des noch heute weitgehend geschlossenen Mantels der Gebirgswälder. Noch im 
14. Jahrhundert dringt auch die Glaserzeugung, besonders vom südwestlichen 
Vorland her, ins Gebirge ein, später werden Glashütten mehrfach wegen Holz- 
mangel verlegt. Bergwerke sind im Vorland schon im 12. Jahrhundert vorhanden, 
seit dem 15. und besonders im 16. Jahrhundert entwickelt sich im Gebirge an 
verschiedenen Stellen ein lebhafter Bergwerksbetrieb, der um 1630 wieder zum 
Erliegen kommt. Besonders in der 2. Hälfte des 16. Jahrhunderts kommt es 
zu einer sehr starken Waldnutzung für das kaiserliche Bergwerk von Kuttenberg 
in Böhmen; ihre Großzügigkeit geht u. a. aus der Heranziehung von Hunderten 
erfahrener Holzfäller aus Tirol (Schwaz) hervor. Schon um 1600 erwähnt CASPAR 
SCHWENCKFELT, daß auf dem Gebirge viel Vieh gehalten werde. 1623 wird als 
erste Baude die Wiesenbaude genannt, Mitte des 17. Jahrhunderts sind schon 
verschiedene Bauden vorhanden. Anfang des 18. Jahrhunderts dürfte die regel- 
mäßige Almwirtschaft mit einem systematischen Ausbau von Sommerbauden 
begonnen haben, der bis Anfang des 19. Jahrhunderts zum Entstehen von etwa 
100 Bauden vorwiegend zwischen 1000—1300 m führte. Dann geht die Alm- 
wirtschaft wieder zurück und wird allmählich aufgegeben. Zu ihrer Zeit ist mit 
starker Waldweide zu rechnen; diese wurde 1866 verboten. 

Wir können also vom 13. und 14. Jahrhundert an die Wirkung naher 
ackerbautreibender Siedlungen erwarten (die obere Getreidegrenze 

1 Den Herren Prof. Dr. H. Poser und Dr. H. PoHLEnD, Göttingen, möchten 
wir für einige Hinweise auf siedlungsgeographische Arbeiten auch hier nochmals 
danken. 
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liegt heute um 900 m), besonders im 16. Jahrhundert, zum Teil auch 
schon früher, die Folgen einer sehr starken, im Raubbau betriebenen 
Waldnutzung, dann im 17. und besonders im 18. Jahrhundert die einer 
intensiven Weidewirtschaft in den Hochlagen. Im 19. Jahrhundert 
setzt sich schließlich die geregelte Forstwirtschaft durch. 

Dann kann aber der Beginn der geschlossenen Getreidekurve nicht 
älter sein als das 13. und 14. und nicht jünger als das 16. Jahrhundert. 
Wir werden ihn mit hoher Wahrscheinlichkeit ins 14. Jahrhundert und 
den deutlichen Anstieg der Getreidewerte, verbunden mit der Zu- 
nahme der NAP und bei gieichzeitigem Rückgang der Pollendichte als 
Ausdruck einer starken Lichtung der Gebirgswälder und einer Ver- 
drängung der Gehölze in der Kammregion, ins 16. Jahrhundert ver- 
legen können. Die Grenze IX/X a fällt also ins 15. oder 16. Jahrhundert. 

Mindestens bis ins 14. Jahrhundert wurde also der Pollennieder- 
schlag in der heutigen subalpinen Stufe des Riesengebirges von Abies 
und Pinus in etwa gleicher Menge und außerdem von Fagus beherrscht, 
während Picea zurücktrat. Spätestens vom 17. Jahrhundert an steht 
Pinus weitaus an erster Stelle und Abies und Fagus treten hinter Picea 
immer mehr zurück. In der Zwischenzeit, also vor allem im 15. und 
16. Jahrhundert, vollzieht sich der Übergang, und zwar so, daß sich 
zu einer Zeit, wo Pinus schon mit 34—53% in den Vordergrund rückt, 
Abies, Fagus und Picea noch die Waage halten (vgl. die Proben 1/3, 
II/4, 5; III/4). Bei der Datierung können wir uns vielleicht um 1 Jahr- 
hundert, aber kaum um mehr irren. Für das Verständnis der Vege- 
tationsveränderungen, die den Pollenveränderungen zugrunde liegen, 
kann das nur sehr wenig besagen. Welcher Art waren diese nun ? 

Man muß in allen Gebirgen mit der Zuwehung erheblicher Pollen- 
massen aus tieferen Lagen, und zwar auch aus dem weiteren Gebirgs- 
vorland rechnen, das ja auf der schlesischen Seite dem Kamm stellen- 
weise bis auf 5 km nahe kommt. Das Diagramm vom Silberkamm 
gibt dafür 2 auffällige Beispiele: In Probe 9 wurden mitten in der 
Buchen-Tannenzeit 15,5% Carpinus und 13,5% Quercus gezählt, mehr 
als gleichzeitig Fagus, Abies und Picea. Hier muß — in 1420 m 
Höhe! — in der kleinen Torfprobe eine besondere Anreicherung aus 
tiefen Lagen zugeführten, vielleicht am Rande einer Schlenke als 
Schwefelregen zusammengespülten Pollens erfaßt worden sein. Ähn- 
lich dürfte der Eichengipfel von 29,7% in Nr. 25 zu verstehen sein, 
der wohl nicht zufällig mit etwas höheren Werten von ,,Siedlungs- 
zeigern‘‘ zusammenfällt. Die Probe kann nach der Diagrammlage 
aus der Bronzezeit stammen. 

Aber auch in den anderen Proben muß ein erheblicher Teil des 
Pollens aus tieferen Lagen stammen, und zwar besonders von Pinus. 
Denn wenn wir in ihnen Getreidewerte bis 19%, Quercus-Werte bis 
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12% finden, müssen, wie etwa ein Vergleich mit den Diagrammen 
aus den Tieflagen Schlesiens (L. STARK) lehrt, mindestens die gleichen 
Pollenmengen auch von Pinus silvestris auf den Gebirgskamm 
gelangt sein — zum Teil, besonders in jüngster Zeit, noch viel mehr. 
Wenn sich Xb von Xa durch höhere Pinus-Werte unterscheidet, 
braucht dies also keineswegs auf eine stärkere Ausbreitung von Pinus 
Mugo zurückzugehen. Es kann allein durch die Zunahme der Wald- 
kiefernwälder in den Tieflagen während der letzten Jahrhunderte be- 
dingt sein, und es kann sehr wohl der Knieholzgürtel während Xa 
sogar besser ausgebildet gewesen sein als während Xb. 

Die gute Übereinstimmung, die zwischen dem Pollengehalt von 
Oberflächenproben aus dem Knieholzgürtel, in denen Pinus-Pollen 
mit fast 70% an erster Stelle steht, und der heutigen Vegetation zu 
bestehen scheint, ist also zum Teil vorgetäuscht. Das haben wir 
1927 noch nicht erkannt. Die starke Verwehung von Pinus silvestris- 
Pollen in höhere Lagen wurde aber bald darauf (1927 durch AUER 
in Lappland, 1928 durch OvERBECK in der Rhön und durch Hes- 
MER im Oberharz) aufgezeigt und konnte schließlich von DENGLER 
ScAMONI (1944) auch durch unmittelbare Beobachtungen des heutigen 
Pollenanflugs auf dem Brocken im Harz und auf der Schneekoppe 
im Riesengebirge nachgewiesen werden. 

Der Umstand, daß die Pollenspektren der Kiefern-Fichtenzeit (X) 
jenen der rezenten Oberflächenproben sehr ähnlich sind, zeigt aber 
jedenfalls, daß wir für diesen ganzen Zeitabschnitt mit einer ähnlichen 
Vegetationsgliederung rechnen können, wie sie heute besteht. Wenn 
dabei der Anteil von Abies und Fagus gegenüber jenem von Picea 
in den älteren Proben noch höher ist, so ist dies durch die zunehmende 
Verdrängung der Buchen und Tannen auch aus den Wäldern der 
unteren Bergwaldstufe leicht zu erklären. 

Spätestens seit dem 17. Jahrhundert und wohl schon etwas früher 
können wir also im Riesengebirge mit einer mehr oder weniger ge- 
lichteten und von Xnieholzbeständen durchsetzten Kammregion und 
einem gegenüber der Gegenwart immer reichlicher werdenden Vor- 
kommen der Fichte in den nach unten anschließenden Wäldern rechnen. 
Daß die Rohhumusschichten auf dem Steinboden, soweit sie dem 
Abschnitt X angehören, unter Pinus Mugo gebildet worden sind, 
beweisen die darin sehr häufigen Spaltöffnungen und Nadelreste der 
Kiefer. 

Dieser Schluß stimmt mit den vorhandenen historischen Nachrichten gut über- 
ein. Auf das reichliche Vorkommen von Knieholz im Gebirge wird von Br. SCHIER 
(vgl. RupoLpH 1928) der 1518 erwähnte tschechische Name des Gebirges ,,krko- 
noëe‘ (Knieholzträger) bezogen, den im besonderen der Kamm der Goldhöhe 
trägt. 1600 sagt dann Caspar SCHWENCKFELT (S.159) von seiner ,,Pinaster 
alpin. repens“ ausdriicklich: ,,Non nisi summis montium jugis obviam: ubi 














Die Entstehung der heutigen Waldstufen in den Sudeten. 491 


saepe longissima et ampla spatia occupat“. Später werden die auffälligen Knie- 
holzbestände von den Humanisten oft erwähnt, so 1628 von Parzvus (auf Grund 
mündlicher Überlieferungen aus der Zeit von 1563—1566), 1632 von BECMANNUS 
(Zitat bei RupoLpH 1928, S. 110), 1670 von CHR. GRYPHIUs, 1699 von THEBESIUS 
(nähere Angaben bei GruHN). Von Picea sagt SCHWENCKFELT (S. 156): ,,Picea 
perpetuo virent Sudeti montes‘‘, Abies bezeichnet er als ,,arbor excelsa montium 
et silvarum incola“. Die 1791 erschienenen, auf Grund einer 1786 durchgeführten 
Reise abgefaßten Schilderungen von TH. HAENKE und ABBÉ GRUBER zeichnen 
ein Bild, das dem heutigen sehr ähnlich ist. Nach GRUBER kommt Laubholz nur 
in den unteren Tälern sparsam vor, Nadelholz bedeckt den größten Teil des 
Gebirges, gegen die Waldgrenze in Krüppelformen übergehend. Beinahe überall 
in einer Höhe von 635 Klaftern überm Meer fängt das Knieholz allein zu herrschen 
an — also etwa bei 1212 m. Die Waldgrenze lag somit in ähnlicher Höhe wie heute. 
Das Knieholz wächst auf Torf, der den Granit und Gneis dünner oder dichter 
überzieht. Der Torf wird aber nach HAENKE nicht genutzt, da das Knieholz 
noch hinlänglichen Vorrat für die Feuerung liefert. Es breitet „auf den kahlen 
Rücken der Berge weit und breit seine unumschränkte Herrschaft“ aus. (Vgl. 
auch über einige schwer zu deutende alte Karten ZLATNIK, S. 103.) 

Wie haben wir aber nun den Pollenniederschlag der Buchen-Tannen- 
zeit zu deuten, ist er wirklich ein Beweis für das ehemalige Vorkommen 
von Buchen-Tannenwäldern oberhalb der heutigen Waldgrenze ? Oder 
kann er doch in einer natürlichen Knieholz- oder vielleicht auch in 
einer Fichtenstufe entstanden sein, ohne daß dies in der Pollenzu- 
sammensetzung deutlich zum Ausdruck kommt, weil damals die sehr 
viel ausgedehnteren Wälder der Tieflagen vorwiegend von Buchen und 
Tannen gebildet worden sind? Aus den Pollenspektren der Buchen- 
Tannenzeit geht zunächst durch die sehr viel geringeren NAP-Werte 
und die höhere Pollendichte nur hervor, daß damals die pollenliefern- 
den Waldgebiete sehr viel mehr Pollen erzeugten, also offenbar viel 
ausgedehnter oder geschlossener waren als später‘in der Kiefern- 
Fichtenzeit. 

Innerhalb des in Abb. 1 erfaßten Raumes liegen zwischen 1000 bis 
1300 m Höhe 2135 ha, zwischen 1300—1400 m 1305 ha, zwischen 
1400—1500 m 1015 ha, über 1500 m 71 ha. Hätte in der Buchen- 
Tannenzeit eine Waldstufenfolge bestanden, wie sie uns heute ,,natür- 
lich‘ scheint, nämlich eine Fichtenstufe zwischen 1000—1300 m und 
ein Knieholzgürtel zwischen 1300—1500 m, so hätten die untersuchten 
Moore innerhalb einer Fläche gelegen, die zu über 2000 ha neben 
offenen Blockhalden, Hochstaudenfluren u.a. vorwiegend von Knie- 
holzbeständen eingenommen und von über 2000 ha Fichtenwald um- 


geben wurde. 
Wir ziehen nun unter Beachtung des Ausmaßes dieser angenom- 


menen Knieholz- und Fichteninseln zunächst den Pollengehalt der 
älteren, von der Waldnutzung noch kaum betroffenen Nachwärmezeit 
in einigen Mooren der tieferen Lagen des Böhmerwalds, des Iser- und 
des Riesengebirges zum Vergleich heran (Tabelle 2). Diese Moore 
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sind heute zum Teil reichlich mit Pinus Mugo bewachsen, zum Teil 
frei davon. Sielagen während der älteren Nachwärmezeit, wenigstens 
im Isergebirge und im Böhmerwald, sicher in der Buchen-Tannenstufe, 
waren dabei aber zum Teil durch nahe gelegene, ausgedehnte Wald- 
moore (Isergebirge) oder auch durch weite Talauen (Böhmerwald) von 
Fichtenwäldern oder fichtenreichen Wäldern umgeben. Weiter ver- 
gleichen wir die Pollenzusammensetzung im Riesengebirge mit der 
in den jüngsten Schichten einiger Moore der Hochvogesen aus dem 
sog. „Altfichtengebiet‘‘ um den Schluchtpaß. In den Vogesen spielt 
die Fichte auch heute nur eine untergeordnete Rolle, und zwar beson- 
ders rings um einige dieser Moore und auf Schutthalden. Eine Fichten- 
stufe fehlt völlig, oberhalb einer bis etwa 1000 m reichenden Buchen- 
Tannenstufe folgt zwischen 1000—1350 m ein oberer, tannenarmer, 
„subalpiner‘‘ Buchenwald, der in den Buchenstrauchgürtel der Wald- 
grenze übergeht. 

Im Böhmerwald liegen die Kiefernwerte während der älteren Nach- 
wärmezeit (IX) fast durchweg unter denen des Riesengebirges, obwohl 
die Hochmoore meist sehr viel ausgedehnter sind. Heute, nachdem 
sich die Moore teilweise mit geschlossenen Latschendickichten bedeckt 
haben, werden aber in Oberflächenproben 30—60% Pinus verzeichnet, 
also mehr als im Riesengebirge während IX, obwohl die Moore sehr 
viel kleiner sind als die Knieholzstufe des Riesengebirges und man im 
Böhmerwald nicht mit einer so starken Zufuhr von Pinus silvestris- 
Pollen aus dem Vorland rechnen kann wie dort. Der Anteil der Fichte 
innerhalb der Pollensumme von Picea, Abies und Fagus als den Haupt- 
holzarten der Gebirgswälder ist in den Böhmerwaldmooren ausnahms- 
los höher als im Riesengebirge; in den Talhochmooren, die heute noch 
von Fichtenauwäldern begleitet werden, etwa doppelt so hoch (Ferchen- 
haider Seefilz, Seehaider Filz, Filz bei Spiegelau, Meyerbach-Fleis- 
heimer Au). Der Vergleich, spricht also gegen die Annahme, daß die 
subalpinen Riesengebirgsmoore während IX in einer Fichten- oder 
Knieholzstufe gelegen haben. 

Im Isergebirge liegen die Kiefernwicte während IX dort, wo Pinus 
Mugo heute auf den Mooren gedeiht, etwa in gleicher Höhe wie im 
Riesengebirge, dort, wo es sich um kiefernlose Hochmoore oder um 
Fichtenwaldmoore handelt, darunter. Die Fichtenwerte liegen zum 
Teil gleich hoch wie im Riesengebirge, zum Teil, nämlich in den von 
Fichtenwald bedeckten Mooren und in dem Talhochmoorkomplex der 
Großen Iserwiese, wesentlich höher. Auch der Vergleich mit dem 
Isergebirge spricht also gegen die Annahme, daß die subalpinen Riesen- 
gebirgsmoore während IX in der Fichten- oder Knieholzstufe lagen. 

Die Moore in der heutigen Fichtenstufe des Riesengebirges, von denen 
nur einige Knieholz tragen, weisen während IX Kiefernwerte auf, 
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die diejenigen der oberen subalpinen Moore bestenfalls erreichen; 
zum Teil bleiben sie erheblich darunter. Der Fichtenanteil ist der 
gleiche oder etwas höher als in höherer Lage. 

In den Vogesen ist das Verhältnis von Picea zu Abies und Fagus 
in dem auf dem Kamm gelegenen, heute noch teilweise von Buchen- 
wäldern umgebenen Tanneckmoor, das man nach seiner Lage sehr 
gut mit den Riesengebirgsmooren vergleichen kann, ähnlich wie in 
diesen bzw. in den Rohhumusprofilen des Steinbodens. In den 3 Kar- 
mooren, die von fichtenreichen Bergmischwäldern umgeben werden, 
sind die Picea-Werte zum Teil wesentlich höher als im Riesengebirge, 
zum Teil etwa gleich hoch. Danach können wir uns den Anteil der 
Fichte im Riesengebirge während der Buchen-Tannenzeit ähnlich vor- 
stellen wie während des letzten Jahrhunderts in den Vogesen. (Die 
zum Teil recht hohen Kiefernwerte der Vogesenmoore gehen teils auf 
Vorkommen von Pinus silvestris auf den Mooren selbst, teils auf die 
heute sicher sehr reiche Pollenzufuhr aus den Kiefernforsten der Rhein- 
ebene und der. Vorberge zuriick.) 

Aus diesen Vergleichen muß man wohl schließen : Die heutigen sub- 
alpinen Moore des Riesengebirges oberhalb 1400 m waren während 
der Buchen-Tannenzeit verhältnismäßig reich von Pinus Mugo be- 
deckt — was die Untersuchung der Torfe auch längst gezeigt hat — 
und wahrscheinlich auch sonst von Knieholzbeständen, etwa auf den 
Blockmeeren, umgeben. Sie lagen aber weder in einer 200—300 m 
mächtigen Fichtenstufe, wie sie uns heute unterhalb der Waldgrenze 
natürlich erscheint, noch oberhalb einer solchen in einer Knieholz- 
stufe von der heutigen Ausdehnung. Für eine solche Lage ist der An- 
teil des Kiefern- und Fichtenpollens auch unter Berücksichtigung der 
Massenwirkung tiefer liegender Buchen-Tannenwälder zu gering. Für 
die von RUDOLPH und FırBas (1927) erwogene und abgelehnte Mög- 
lichkeit, daß die Moore in einer gehölzarmen Wiesen- und Bergheiden- 
stufe gelegen haben, ergaben die neueren Untersuchungen ebenfalls 
keine Anhaltspunkte: die Nichtbaumpollen und die Pollendichte ver- 
zeichnen die zunehmende Lichtung des Gebirgskammes erst in der 
Kiefern-Fichtenzeit (X). Dann bleibt aber nur der schon seinerzeit 
gezogene Schluß übrig: die subalpinen Moore haben während der 
Buchen-Tannenzeit noch in der Waldstufe gelegen und buchenreiche 
Wälder gediehen damals noch auf dem Kamm des Gebirges. Dieser 
Zustand hat aber, wie wir nunmehr feststellen können, überraschender- 
weise nicht etwa nur bis zur Klimaverschlechterung an der Wende 
von der Bronze- zur Eisenzeit oder nur wenig länger gedauert, sondern 
noch mindestens bis ins 14. Jahrhundert. 

Wie diese Wälder des Riesengebirgskamms beschaffen waren, wer- 
den wahrscheinlich Untersuchungen der alten Humusschichten klären 
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können. Folgende Gründe sprechen dafür, daß im Riesengebirge 
während der Buchen-Tannenzeit eine obere subalpine Buchenstufe ent- 
wickelt war, ähnlich wie sie heute noch in den Vogesen, stark gestört 
im Südschwarzwald oder auch in manchen Teilen der Karpathen, 
z.B. in den Ostbeskiden und Waldkarpathen, und der dinarischen 
Gebirge vorhanden ist (vgl. ISSLER, ZLATNIK, VAJDA u. a.): 

a) Der Pollenanteil der Buche ist gerade in den Humusschichten 
des Steinbodens in 1520—1560 m Höhe besonders hoch (über 40% 
der Pollensumme der Hauptwaldbildner), obwohl Buchenpollen er- 
fahrungsgemäß im Pollenniederschlag hinter dem tatsächlichen Anteil 
des Baumes stark zurückbleibt. 

b) In diesen alten Humusschichten, von denen leider nur der für 
die Pollenzählungen bestimmte, durch ein feines Sieb getriebene Rück- 
stand untersucht werden konnte, wurden im Gegensatz zum jüngeren 
Rohhumus keine Spaltöffnungen von Pinus oder Picea gefunden. 

c) Im Gebiet der Kesselkoppe sind auch heute noch bis in eine 
Höhe von 1290 m Reste subalpiner Buchenwälder bzw. eines Buchen- 
strauchgürtels vorhanden. 

Die Tanne muß in den oberen Gebirgswäldern allerdings auch sehr 
häufig gewesen sein; vielleicht besonders auf den Nordhängen. Sie 
fehlt ja auch der oberen Buchenstufe der Vogesen keineswegs und 
kommt dort vereinzelt bis 1400 m vor. Ein reiches Vorkommen von 
Acer pseudo-Platanus, Betula pubescens und Sorbus aucuparia wird 
man in den héchsten Lagen ebenfalls voraussetzen diirfen. Die Fichte 
aber spielte offenbar nur stellenweise eine größere Rolle, vermutlich 
besonders an den Nordhängen, den Karwänden, im Umkreis der 
Moore, auf den Talböden u.a. 

Die Lage der Waldgrenze während der Buchen-Tannenzeit läßt sich 
noch nicht genauer feststellen, es ist auch fraglich, wie weit man einen 
Buchenstrauchgürtel noch der Waldstufe zurechnen soll. 1500 m, 
also 100—200 m über der heute als natürlich geltenden Lage, wird man 
als Mindestwert ansetzen können. Der ältere Humus des Steinbodens 
ist, wie bereits erwähnt, offenbar nicht unter Knieholz gebildet worden. 

Über den Übergang des buchen-tannenzeitlichen in den heutigen 
Waldzustand, der wahrscheinlich im 15. und 16. Jahrhundert erfolgt 
ist, läßt sich folgendes sagen: Es ist uns 1927 aufgefallen, daß man an 
der Wende von IX zu X nur ganz selten höhere Fichtenwerte antrifft. 
Die neueren Untersuchungen bestätigen das. Die Förderung der Fichte 
auf Kosten der Buche und Tanne ist somit erst erfolgt, als der Pollen- 
niederschlag oberhalb 1400 m bereits von Pinus beherrscht wurde, als 
also die subalpinen Wälder oberhalb 1400 m schon weitgehend von 
Bergweiden und Knieholzgebüschen verdrängt worden waren, deren 
Reste sich z. B. im jüngeren Rohhumus auf dem Steinboden finden. 














Die Entstehung der heutigen Waldstufen in den Sudeten. 495 


Mit der genaueren Bestimmung des Endes der Buchen-Tannenzeit 
können wir aber nunmehr auch den Zeitpunkt genauer festlegen, zu 
dem die subalpinen Moore ihren heutigen, durch auffällige Stillstands- 
und Abtragungserscheinungen gekennzeichneten Zustand erreicht 
haben. Diese Moore sind also nicht nur Bildungen der Wärmezeit, 
wie wir seinerzeit angenommen hatten, sondern zu einem sehr erheb- 
lichen Teil erst in der älteren Nachwärmezeit entstanden. Neuerlich 
bestätigt wird aber, daß der entscheidende Wandel in der Vegetation 
und im Wachstumstypus der Moore gleichzeitig mit dem Rückgang 
der Bewaldung in der Kammregion erfolgt ist, durch den die Moore 
aus der Waldstufe über die Waldgrenze geraten sind. Da dies aber 
erst vor 400—600 Jahren geschah, erscheinen die Unterschiede in der 
Wachstumsgeschwindigkeit. der Moore nicht mehr so groß wie früher. 

Greifen wir z. B. aus dem von RUDOLPH, FırBas und Siemonp eingehend 
untersuchten Koppenplanmoor die 3 Profile heraus, die bis in den Beginn der 
Buchen-Tannenzeit zurückreichen, nehmen unser neues Profil vom Silberkamm 
hinzu und setzen wir für die gesamte Buchen-Tannenzeit 2500 Jahre, für die 
Kiefern-Fichtenzeit 500 Jahre ein, so betrug der mittlere jährliche Zuwachs 
während der Buchen-Tannenzeit (Ende von VIII, IX) 0,30 mm, während der 
Kiefern-Fichtenzeit (X) 0,32 mm im Jahr. Da die jüngsten Schichten natürlich 
noch sehr viel lockerer sind, als die buchen-tannenzeitlichen, ging die Bildung 
des Torfes während der letzten 5—6 Jahrhunderte also wesentlich langsamer 
vor sich als vorher. Im Vergleich mit dem normalen Zuwachs ombrogener Hoch- 
moore (1—2 mm im Jahr) war der Zuwachs der Riesengebirgsmoore immer 
gering, sicher eine Wirkung der kurzen und kühlen Vegetationsperiode. 

Diese Ergebnisse stimmen auch mit neueren Untersuchungen von AARIO 
(1944) überein, wonach sowohl in Lappland wie in den Stubaier Alpen manche 
früher für wärmezeitlich angesehenen Torflager in der älteren Nachwärmezeit 
entstanden sind, und nicht schon die subatlantische Klimaverschlechterung, son- 
dern erst eine jüngere Klimaveränderung — nach Aarro zunehmende Trocken- 
heit — den auffälligen Stillstand der Moorbildung veranlaßt hat. Auch oberhalb 
der Waldgrenze können sich nennenswerte Torflager bilden (vgl. Gams 1947). 
Die ganze Frage sollte nunmehr in den Alpen mit Hilfe der Getreidepollen-Datie- 
rung neu bearbeitet werden. 


2. Untersuchungen im Altvatergebirge. 


In den Ostsudeten hat H. SALASCHEK 4 Kammoore des Altvater- 
gebirges untersucht, und zwar 3 im Hohen Gesenke, 1 am Spieglitzer 
(Glatzer) Schneeberg. Die Kämme des Altvatergebirges, das bis 1490 m 
ansteigt, erheben sich mehrfach über 1300 m, die untersuchten Moore 
liegen zwischen 1240—1290 m. Sie fallen in die Fichtenstufe der 
Gebirgswälder, die nach Hueck (1936) bei durchschnittlich 1350 m 
die Waldgrenze bildet. Fichten herrschen heute natürlich auch in 
tieferen Lagen weitaus vor, doch sind ihnen Buchen, Tannen sowie 
die Sudetenlärche (Larix decidua ssp. sudetica) mehr oder weniger 
häufig beigemischt. Im Gebiet des Glatzer Schneebergs möchte 
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HvEck die natürliche Buchenwaldgrenze bei 1100 m ziehen, strauch- 
förmige Buchen finden sich nach Laus im Großen Kessel unter der 
Hohen Haide aber noch oberhalb der hier auf 1250 m herunter- 
gedrückten Waldgrenze. Die Kämme des Gebirges werden um die 
höchsten Erhebungen von Borstgrasmatten (Nardeten) mit Uber- 
gängen zu Zwergstrauchheiden und von durchlichteten Fichten- 
beständen eingenommen. 

Die untersuchten kleinen Hochmoore stammen nach SALASCHEK 
fast ganz aus 2 Waldzeiten: einer älteren Buchen-Tannenzeit, in der 
Fagus und Abies vorherrschen, und einer jüngeren Fichten-Kiefernzeit, 
in der die genannten Bäume nur noch mit wenigen Prozent vertreten 
sind. Während der Fichten-Kiefernzeit nimmt die Häufigkeit des 
Fichtenpollens, vielleicht durch eine kleinere Schwankung unter- 
brochen, bis zur Oberfläche zu, an der 50—70% erreicht werden, nur 
in den Oberflächenproben der Moore an den Fuhrmannsteinen und 
am Glatzer Schneeberg durch einen letzten Pinus-Anstieg wieder 
herabgedriickt; er geht sehr wahrscheinlich auf Anpflanzungen von 
Pinus Mugo während der letzten 70 Jahre zurück (Abb. 4 und 5). 

Während der Buchen-Tannenzeit gediehen nach SALASCHEK Buchen-Tannen- 
wälder auf dem Kamm des Gebirges. Die Pollenspektren der Fichten-Kiefernzeit 
stimmen mit Ausnahme der hohen Pinus-Werte mit den gegenwärtigen Wald- 
verhältnissen überein. Die beträchtliche Pollenhäufigkeit der Kiefer überrascht, 
weil den Ostsudeten ein Knieholzgürtel fehlt. Die heutigen Vorkommen von 
Pinus Mugo sind offenbar zur Gänze junge Anpflanzungen. SALASCHEK schien 
es unwahrscheinlich, daß die hohen Pinus-Werte auf Pollenzufuhr aus den Wald- 
kiefernwäldern der tieferen Gebirgslagen und des Gebirgsvorlands zurückgehen 
könnten. Er warf daher die Frage auf, ob nicht ein früherer Knieholzgürtel in 
historischer Zeit zur Gewinnung von Hochweiden vernichtet worden ist. | 

Uber das Alter der beiden Waldzeiten hat sich SaLascHEK nicht genauer 
geäußert. Er sagt aber, daß die Herabdrückung von Abies und Fagus wohl auf 
eine Klimaverschlechterung zurückgehe, die der subatlantischen Klimaverschlech- 
terung gleichzusetzen sei 1. 

Auch das Altvatergebirge ist ein typisch jung besiedeltes Wald- 
gebirge im Sinne R. GRADMANNs. Die Altsiedlungsgebiete Mährens 
und Schlesiens halten sich vom Neolithikum über die Bronze- und 
Eisenzeit bis weit in geschichtliche Zeiten, nämlich bis ins 11. Jahr- 
hundert, in Entfernungen von 25 km und mehr (vgl. die Karten bei 
PFITZNER 1930, im Atlas der Tschechoslowakischen Republik, weiter 
HassıngER 1914, SCHLENGER 1937 u.a.). Wir können also ähnlich 
wie im Riesengebirge bis zu diesem Zeitpunkt nur mit gelegentlichen, 
seltenen Funden von Getreidepollen in den Gebirgsmooren rechnen, 


1 In einer kurzen Skizze an anderer Stelle [Natur u. Heimat 8, 30—34 (1937)] 
rechnet SALASCHEK im Hinblick auf ganz Mitteleuropa freilich damit, daß die 
oberen Höhengrenzen von Buchen und Tannen aus klimatischen Gründen erst 
zu Beginn unseres Jahrtausends abgesunken sind. 
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die damals noch in einem so gut wie völlig geschlossenen Waldgebiet 
gelegen haben müssen. Erst im 12. und 13. Jahrhundert setzt, durch 
Erzfunde gefördert, die Rodung der Gebirgswälder durch deutsche 
Siedler ein und dauert im inneren Gebirge bis ins 14. Jahrhundert an. 
Jetzt erst entstehen die vielen langen Waldhufendörfer, die sich den 
untersuchten Mooren in der Luftlinie bis auf wenige Kilometer nähern 
und ihre Feldflur bis in Höhen um 800 m vorschieben. Seit dem 13. 
und 14. Jahrhundert können wir also eine regelmäßige und wesentlich 
stärkere Zufuhr von Getreidepollen zu den Gebirgsmooren erwarten. 
Sie muß relativ um so mehr hervortreten, je mehr die Wälder gleich- 
zeitig genutzt, d.h. gelichtet worden sind. 

Wir haben alle Profile SALASCHEKs nochmals untersuchen können, 
begnügen uns aber mit der Wiedergabe von zweien (Abb. 4 und 5) und- 
fassen die Ergebnisse im übrigen in Tabelle 1 und 2 zusammen. 

Während der Buchen-Tannenzeit fehlt mit Ausnahme der jüngsten 
Schichten der Pollen von Getreide und von Plantago noch fast ganz, 
der von Rumex und von Chenopodiaceen ist spärlich, der relative 
Anteil der NAP ist gering, die Pollendichte hoch. Während der Fichten- 
Kiefernzeit sind Getreide und Plantago regelmäßig und meist häufig 
vorhanden (erstere am Spieglitzer Schneeberg bis 25%, weitaus vor- 
wiegend vom Secale-Typ), Rumex, Chenopodiaceen und die NAP 
insgesamt wesentlich häufiger, die Pollendichte geringer. Der Beginn 
der geschlossenen Getreidekurve ist ein wenig älter als der Übergang 
zwischen den beiden Waldzeiten. 

Den Beginn der geschlossenen Getreidekurve muß man ähnlich 
wie im Riesengebirge ins 13. oder 14. Jahrhundert verlegen. So weit 
oder noch ein wenig weiter reicht also auch im Altvatergebirge die 
Buchen-Tannenzeit. Wie rasch sich der Übergang zur Fichten-Kiefern- 
zeit vollzogen hat, können wir nach der Torfmächtigkeit abzuschätzen 
versuchen. So haben sich in dem Moor bei der Schweizerei rund 
100 cm Torf in 500—600 Jahren gebildet. Auf die 20 cm umfassende 
Übergangszeit mögen also 100—200 Jahre entfallen. Um die Mitte 
unseres Jahrtausends war also die Fichten-Kiefernzeit wohl weit- 
gehend ausgebildet. Doch vollzog sich auch später noch ein zunehmen- 
der Rückgang der Buchen und Tannen. 

Wie waren nun die Wälder in der Umgebung der Moore in Höhen 
um 1200—1300 m während der beiden Waldzeiten beschaffen ? Drük- 
ken wir den Anteil von Picea, Abies und Fagus in Prozenten ihrer Pollen- 
summe aus, so steht während der Buchen-Tannenzeit die Buche an 
erster Stelle, nach ihr folgt mit geringem Abstand die Tanne, während 
die Fichte nur !/,—/, dieser Pollensumme liefert. 

Die geringen NAP-Werte (um 10%) bezeugen, daß die Moore in 
einem weitgehend geschlossenen Waldgebiet lagen. Da Abies wesentlich 











"u 0631 ‘JoI0Z[oAyOg Jop 104 I00M “OArTgaFtsgeamy ‘5 “AY 


Franz FırBas und HUBERT LOSERT: 





& 249 D VYUW 1 4 









499 


‘Ul OFZT ‘B1oqoog uogoIH ure J0oM ‘oBıqaBıoyuagıy *¢ “AG 






Die Entstehung der heutigen Waldstufen in den Sudeten. 


a 08 09 % RADAODRAO U0Wu0w0 veav a 0 à 
L 09 08 
3 1 09 1 wp À 2YRMWW 489 METER 


\ 












500 . Franz FırBas und HuBERT LOsERT: 


mehr Pollen erzeugt und weiter verweht als Fagus, muß die Buche 
in den höher gelegenen Gebirgswäldern bis ins 14. Jahrhundert weit- 
aus an erster Stelle gestanden haben. Der Anteil des Fichtenpollens 
ist wesentlich geringer als in den jüngsten Schichten der Vogesenmoore, 
die heute von fichtenreichen Beständen umgeben sind, aber ähnlich 
dem Pollengehalt in dem schon besprochenen Tanneckmoor auf dem 
Kamm der Vogesen. Es ist also, zumal die Buche auch heute noch 
oberhalb 1250 m vorkommt, sehr wahrscheinlich, daß die unter- 
suchten Moore des Altvatergebirges bis ins 14. Jahrhundert und noch 
etwas länger in einer oberen Buchenwaldstufe lagen, ähnlich der, die 
wir auch für das Riesengebirge annehmen .können. Da gerade die Um- 
gebung der Moore die Fichte begünstigen mußte — im Moor am 
Großen Seeberg wurden Picea-Spaltöffnungen bereits gegen Ende der 
Buchen-Tannenzeit gefunden — bezeugt der geringe Pollenanteil des 
Baumes seine geringe Bedeutung in besonderem Maße. Mit dem Über- 
gang zur Fichten-Kiefernzeit, etwa vom 14. zum 16. Jahrhundert, 
wurden die Buchen-Tannenwälder zunehmend von der Fichte ver- 
drängt. 

Während SALASCHEK die Erklärung der hohen Pinus-Werte noch Schwierig- 
keiten bereiten mußte, klärt sich diese Frage heute zugunsten der Annahme, 
daß der Pollen von den Pinus silvestris-Beständen aus den tieferen Lagen und dem 
Gebirgsvorland stammen muß. Denn wenn wir in den Mooren im Mittel 7—16%, 
in einzelnen Proben bis zu 25% Getreidepollen finden, mindestens 400 m ober- 
halb der heutigen Getreidegrenze, ist es nicht mehr verwunderlich, daß ein Kiefern- 
anteil von 30—40% der Baumpollen der gleichen Herkunft sein kann. In einem 
Torflager auf der Schieferheide in 1260 m Höhe hat der eine von uns (LOSERT) 
schon 1939 sehr hohe Getreidewerte gefunden. 

Im Übergang von der Buchen-Tannenzeit zur Fichten-Kiefernzeit verschiebt 
sichauch im Altvatergebirge das Verhältnis von Quercus zu Carpinus zuungunsten 
der Hainbuche und das von Betula zu Alnus zuungunsten der Erle. Ganz ähn- 
lich wie im Riesengebirgsvorland wurden also bei der mittelalterlichen Besiedlung, 
die weitgehend den Talzügen folgte, Hainbuchen und Erlen sehr viel stärker 
zurückgedrängt als Eichen und Birken, die wohl teils absichtlich wie die Eiche, 
teils. unabsichtlich wie die Birke gefördert worden sind. 


3. Zur Frage einer Klimaänderung in historischer Zeit. 

Vegetationsveränderungen, die in historischer Zeit in einer be- 
siedelten Landschaft vor sich gegangen sind, wird man zunächst auf 
die menschliche Wirtschaft zurückzuführen versuchen und diese im 
allgemeinen auch als zureichende Ursache ansehen, wenn sich zeigen 
läßt, daß wirtschaftliche Eingriffe derartige Folgen haben. Es ist 
seit langem bekannt, daß die Nutzung der Mittelgebirgswälder beson- 
ders für Glashütten und Bergwerke, und ebenso die Weidewirtschaft 
eine zunehmende Ausbreitung der Fichte schon vor ihrer jüngsten 
forstwirtschaftlichen Förderung nach sich ziehen mußten. Doch be- 
steht die Gefahr, daß bei dieser Art der Beweisführung die Beteiligung 
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anderer Faktoren, vor allem von Klimaveränderungen, übersehen 
. wird. Trotzdem ist mehrfach die Frage aufgeworfen worden, ob die 
zunehmende Ausbreitung der Fichte in den höheren Lagen der Mittel- 
gebirge im Laufe des letzten Jahrtausends nicht auch auf eine Klima- 
veränderung zurückgeht (RUDOLPH und FırBAs 1922 vorübergehend 
für das Erzgebirge, HESMER 1928 für den Oberharz, Jann 1930 für 
den Thüringer Wald, SALASCHEK 1935 für das Altvatergebirge). Die 
meisten Gebirge sind freilich zu niedrig, um zu einer klaren Entschei- 
dung zu gelangen. Die Veränderungen der Wälder in der Kamm- 
region des Riesengebirges lassen sich jedoch ohne die Annahme einer 
im letzten Jahrtausend erfolgten Klimaveränderung nicht erklären. 
Zwar ist auch im Riesengebirge der heutige Verlauf der Waldgrenze 
vielfach wirtschaftsbedingt. Aber die höchst gelegenen Wälder und 
ihr Kampfgürtel lassen doch keinen Zweifel darüber, daß die obere 
Grenze der Fichtenwälder wenigstens in Höhenlagen zwischen 1250 
und 1370 m durch das Klima gezogen wird. Unser Ergebnis, daß die 
obere Waldgrenze mindestens bis ins 14. Jahrhundert um 100—200 m 
höher lag, zwingt daher zu der Annahme einer Klimaänderung. Ver- 
sucht man, diese durch die mittlere Julitemperatur auszudrücken, 
so kann man mit einer Herabsetzung des Julimittels um 0,7—1,4° 
rechnen (vgl. Tabelle 3). 

Am Feldberg im Südschwarzwald und am Großen Belchen in den 
Vogesen, wo die Buche heute noch die Waldgrenze bildet bzw. über 
sie hinausdringt, stehen die obersten Strauchbuchen bei 1470 bzw. 
1380 m. Die Julimittel betragen hier etwa 10,6% bzw. 11,1°; 137 bzw. 
150 Tage haben ein Tagesmittel von +5° und mehr. Die gleiche 
Julitemperatur haben wir nach Tabelle 3 im Riesengebirge und in 
den Ostsudeten in etwa 1300 m Höhe zu suchen, wenn wir mit einem 
Gradienten von 0,7°/100 m. rechnen. Tatsächlich sind die höchsten 
Strauchbuchen aus beiden Gebirgen zwischen 1250—1300 m bekannt. 
Auch die Zahl der Tage mit einem Mittel von 5° und mehr ist an den 
genannten Standorten offenbar sehr ähnlich, nämlich rund 140 Tage. 
(Aus Tabelle 3 ergibt sich für die Sudeten eine Abnahme von etwa 
11 Tagen bei einem Anstieg um 100 m.) Diese Übereinstimmung ist 
recht eindrucksvoll, zumal die Winter in den Sudeten sehr viel strenger 
sind als im Schwarzwald und in den Vogesen. Wäre also in den Sudeten 
heute noch eine obere Buchenstufe vorhanden, so könnte diese mit 
ihrem Strauchgürtel sehr wohl bis 1300 m reichen, wo auch heute 
noch die höchsten Krüppelbuchen stehen — aber nicht bis 1500 m, 
wo wir ihre obere Grenze noch im 14. Jahrhundert suchen müssen. 
Zu einer solchen Verschiebung wäre eine Zunahme der Julitemperatur 
um etwa 1,4° nötig. Wir gelangen also zu einem ähnlichen Wert wie 
oben. 
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Tabelle 3. Klimawerte für den Zeitraum von 1881—1930 (nach der Klimakunde 
des Deutschen Reiches, Berlin 1939) bzw. für den Belchen von 1881—1910. - 
(Nach HELLMANN 1921.) 























Meeres- |Januar| Juli | Jahr | Tagesmittel 
höhe von 5° und 
Mittel | Mittel | Mitte] | mehr an 
m °C °C °C Tagen 
Riesengebirge, Schneekoppe. . . 1618 | —7,1 | 8,3 0,1 104 
Riesengebirge, Schneegrubenbaude . 1492 |—6,9 | 9,1 | 0,5 117 
Riesengebirge, Prinz-Heinrich-Baude 1415 | —6,5| 9,9 | 1,1 126 
Ostsudeten, Glatzer Schneeberg . . 1215 | —5,4 | 11,2 2,4 146 
Südschwarzwald, Feldberg . . . . | 1493 |—4,0 | 10,5 2,9 137 
Vogesen, Großer Belchen . . . . . | 1394 |—44 | 11,1 | 3,1 150 


Sehr viel schwieriger ist die Frage, ob auch die Verdrängung der 
oberen Buchenstufe, deren friiheres Vorhandensein wir annehmen, 
durch die Fichtenstufe auf eine Klimaveränderung zurückgeht. Zweifel- 
los begünstigt eine größere thermische Kontinentalität die Fichte, 
und sicherlich besaß dieser Baum gegenüber der Buche in den Sudeten 
infolge ihrer geographischen Lage immer eine sehr viel stärkere Kampf- 
kraft als im Schwarzwald. Dort hat die Fichte, obwohl die Besiedlung 
früher als in den Sudeten, nämlich vorwiegend vom 10. bis ins 14. Jahr- 
hundert erfolgt ist, und die großen Bergweiden des Feldberggebiets 
wahrscheinlich schon im frühen Mittelalter bestanden haben, noch 
lange nicht die Bedeutung erlangt, die sie in den Sudeten besitzt, und 
noch größer ist der Gegensatz zu den Vogesen, wo die Fichte zwar 
sehr wahrscheinlich ursprünglich gefehlt hat, aber immerhin seit 
einigen Jahrhunderten vorhanden ist und sich bei gleicher klimatischer 
Begünstigung wie in den Sudeten auch in dieser Zeit viel stärker 
hätte ausbreiten müssen. Bei gleicher Julitemperatur sind die Winter 
im Schwarzwald und in den Vogesen milder und die Vegetations- 
periode trotz des winterlichen Schneereichtums wesentlich länger. 
(Vgl. Tabelle 3; nach einer älteren, neuerdings von HJELMQUIST weiter 
verfolgten Ansicht hängt die obere Gebirgsgrenze der Buche vor 
allem von der Länge der Vegetationsperiode ab.) Aber damit beant- 
worten wir noch nicht die eben gestellte Frage. 

Es ist nun sehr schwer, sich vorzustellen, daß Buchenwälder bei 
ungestörter Entwicklung die heutige Fichtenstufe der Sudeten wieder 
verdrängen könnten. Wird die Fichte seit einigen Jahrhunderten 
durch größere Winterkälte und eine Verkürzung der Vegetationszeit 
begünstigt, so wird ihre heute gegenüber der Buche in den höchsten 
Gebirgslagen offenkundig stärkere Wuchskraft und bessere natürliche 
Verjüngung gut verständlich. Aber mit Krauss (1926) und RuDOLPH 
(1928) müssen wir bedenken, daß sich der Waldzustand der älteren 
Nachwärmezeit aus dem günstigeren wärmezeitlichen Waldzustand, 
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d.h. vor allem aus einem für die Stoffproduktion günstigeren Boden- 
zustand entwickelt hat, der — unbekannt, wie lange — nachwirken 
konnte, sich aber, einmal zerstört, vielleicht nicht wieder einstellen 
kann. Und da die Fichte durch die zunehmende Waldnutzung sicher 
gefördert worden ist, fehlt uns also noch ein zuverlässiges Kriterium 
zur Entscheidung der Frage, ob sie etwa auch gleichzeitig durch eine 
Zunahme der Winterkälte begünstigt worden ist. Hingegen dürfen 
wir wohl schließen, daß die Klimaänderung, die in der Zeit vom 14. 
bis zum 17. Jahrhundert die obere Waldgrenze im Riesengebirge um 
100—200 m herabgedrückt hat, auch in anderen Mittelgebirgen, außer 
den übrigen Randgebirgen Böhmens, z.B. auch im Harz, wirksam 
gewesen ist, wo sie bisher nicht mit Sicherheit nachgewiesen werden 
konnte. 

Der Raum verbietet, unsere Ergebnisse mit den zahlreichen Untersuchungen 
über Klimaveränderungen in historischer Zeit zu vergleichen; es kann hierüber 
auf das bekannte Buch von A. WAGNER verwiesen werden. Doch seien immerhin 
drei Erscheinungen hervorgehoben. 

1. Am nächsten liegt ein Vergleich mit den @letscherständen in den Alpen, 
über die zahlreiche Nachrichten vorliegen (eingehende Zusammenfassung bei 
v. DRYGALSKI und MACHATSCHEK 1942). Danach haben die Alpengletscher wäh- 
rend der ganzen historischen Zeit nie die Ausdehnung besessen, die sie während 
der letzten 300 Jahre bereits dreimal erreicht haben, nämlich um und nach 1600 
(Fernaumoränen), vor 1820 und zwischen 1851—1860. Vor 1600 war der Stand 
der Gletscher wenigstens während einiger Jahrhunderte auffällig niedrig, in der 
folgenden Zeit bis zur Mitte des 19. Jahrhunderts auch abgesehen von den eben- 
genannten Vorstößen durchwegs hoch. Seither ist ein von kleineren Schwan- 
kungen unterbrochener Rückzug zu beobachten. Ähnliche Feststellungen wurden 
auch in anderen Vergletscherungsgebieten gemacht, z. B. in Norwegen, Island, 
Grönland, im Kaukasus. 

Schon Kıszu hat daher ausdrücklich betont (S. 360), daß die heutigen Glet- 
scher der Alpen im wesentlichen eine selbständige Vergletscherung darstellen, 
die durch die postglaziale Wärmezeit von den späteiszeitlichen Gletschern ge- 
schieden wird und die ihren höchsten Stand erst während der letzten 300 Jahre 
erreicht hat. L. AARIO hat neuerdings (1944) freilich in den Stubaier Alpen einen 
Gletscherstand untersucht, der dem Stand um 1600 gleichkam, aber wesentlich 
älter sein dürfte und von AARIO auf Grund einer Untersuchung eines durch den 
Gletschervorstoß berührten Torflagers in die letzten Jahrhunderte v. Chr., also 
in die Zeit der subatlantischen Klimaverschlechterung gestellt wird. Die höhere 
Lage der Schneegrenze während des Mittelalters wird durch die Arbeit AARIOS, 
deren Bestätigung in anderen Gebieten man abwarten muß, aber auch nicht in 
Zweifel gezogen. Welcher Schneegrenzverschiebung die historischen Gletscher- 
schwankungen entsprechen, ist nach Kızı nicht genau festzustellen. PASCHINGER 
schätzt den Wiederanstieg der Schneegrenze seit 1870 auf 150 m (vgl. WAGNER, 
S. 66), v. Dryaauskı und MACHATSCHEK halten 70—80 m für die wahrschein- 
lichste Zahl. Als Ursache der Gletscherschwankungen werden mit A. WAGNER 
vor allem Änderungen der Intensität der atmosphärischen Zirkulation angesehen 
und zwar in erster Linie ihre Wirkung auf die Temperatur, die die Ablation 
bestimmt (Erhöhung des Jahresmittels und Rückgang der Gletscher in Zeiten 
verstärkter Zirkulation), weniger ihre Wirkung auf die Niederschläge. 
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Parallel zu den Nachrichten über die Gletscherstände gehen solche über eine 
ehemals höhere Lage der Wald- und Baumgrenze in den Alpen. Von ihnen sind 
freilich die meisten, da Altersbesti gen fehlen und die Wirkung wirtschaft- 
licher Eingriffe schwer abzuschätzen ist, unverwertbar. H. Gams hat sich mehr- 
fach dazu- geäußert, 1938 (S. 16) dahin, daß die Waldgrenze vom 11. bis ins 
15. Jahrhundert nochmals um etwa 200 m über die heutige gestiegen zu sein 
scheine und die nachwärmezeitliche Klimaverschlechterung in vielen Etappen 
erfolgt sei. 

2. Auf Grund einer neuerlichen eingehenden Überprüfung der Weinchroniken 
und eines Vergleichs mit anderen klimageschichtlich wichtigen Daten hat 
K. Mürter (1947) den erfolgreichen Versuch gemacht, während der letzten 
1000 Jahre kürzere Wärme- und Kühlabschnitte von wechselnder Dauer zu 
unterscheiden. Danach lassen sich seit der Mitte des 9. Jahrhunderts (ältere 
Nachrichten sind nicht vorhanden oder nicht verwertbar) zwei große Epochen 
erkennen: ein älterer, im ganzen wärmerer Zeitraum, in dem man 8 Wärme- 
und 7 Kühlabschnitte zählen kann und in dem von 414 erfaßten Jahren 280 auf 
die Wärme- und nur 134 auf die Kühlabschnitte entfallen. Und ein jüngerer, 
im ganzen kälterer Zeitraum von 1553 bis heute mit 10 Wärmeabschnitten von 
169 Jahren und 10 Kühlabschnitten von 225 Jahren. 

3. Nach Untersuchungen von Easton, die WAGNER als die umfassendste 
Bearbeitung alter Berichte zur Beurteilung der Winterkälte bezeichnet und 
rechnerisch weiter verfolgt hat, waren die Winter in Westeuropa von der älteren 
Hälfte des 12. Jahrhunderts, von wo an erst genauere Angaben vorliegen, bis zur 
Mitte des 16. Jahrhunderts relativ milde und wurden dann, natürlich mit viel- 
fachen Schwankungen, wesentlich kälter. 

Unsere Untersuchungsergebnisse, daß die Waldgrenze in den 
Sudeten mindestens bis ins 14. Jahrhundert um 100—200 m höher 
lag als heute und ihre jetzige klimatische Lage spätestens im 17. Jahr- 
hundert erreicht hat, stehen also mit diesen Feststellungen, die zu 
den bestbegründeten auf diesem schwierigen Gebiet gehören, in guter 
Übereinstimmung. Zu betonen ist aber, daß wir auch in dem dicht- 
gezählten Pollendiagramm vom Silberkammoor keinerlei Anzeichen 
dafür finden, daß die Waldgrenze während der Buchen-Tannenzeit 
schon vor dem 14. Jahrhundert einmal so tief gelegen haben könnte 
wie während der letzten 300 Jahre; sie hat im Riesengebirge seit der 
Wärmezeit mindestens bis ins 14. Jahrhundert offenbar immer höher 
‚gelegen als heute. Darf man die Ergebnisse von Easton und WAGNER 
über die Zunahme der Winterkälte seit der Mitte des 16. Jahrhunderts 
auf die Sudeten verallgemeinern, würden sie die Ausbreitung der 
Fichte als weitere Ursache neben der erschlossenen Erniedrigung 
der Sommertemperatur und den wirtschaftsbedingten Standorts- 
veränderungen noch besser verständlich machen. Ein Emporrücken 
der Baum- und Waldgrenze seit der Mitte des vergangenen Jahrhunderts, 
für das in den Alpen Belege angeführt werden (v. KLEBELSBERG 1913) 
läßt sich in den Sudeten durch Pollenuntersuchungen nicht verfolgen. 
In diesem Zeitraum dürfte auch eine Trennung der wirtschaftlichen 
und klimatischen Einflüsse besonders schwierig fallen. 
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Zusammenfassung. 


1. Während der Buchen-Tannenzeit des Riesengebirges, in der die 
subalpinen Kammoore zum größten Teil entstanden sind, war der 
Kamm des Gebirges in Bestätigung älterer Untersuchungen bewaldet, 
die Waldgrenze (einschließlich des Kampfgürtels) lag nicht unter 
1500 m. Sehr wahrscheinlich war über einer fichtenarmen Buchen- 
Tannenstufe ein ebenfalls fichtenarmer, subalpiner Buchenwald- und 
Buchenstrauchgürtel entwickelt. 

2. Ein Vergleich der Getreidepollen und der übrigen Siedlungs- 
zeiger mit der historischen Besiedlung des Gebirges lehrt, daß dieser 
Waldzustand mindestens bis ins 14. Jahrhundert gedauert hat. Zwi- 
schen dem 14. und 17. Jahrhundert muß dann eine Herabdrückung 
der Waldgrenze um 100—200 m und die Ausbildung der Fichtenstufe 
erfolgt sein. 

3. Zur Erklärung dieser Veränderungen reichen die wirtschaft- 
lichen Einwirkungen nicht aus, es muß gleichzeitig eine entsprechende 
Klimaveränderung, und zwar zumindest eine Wärmeabnahme während 
der Vegetationsperiode angenommen werden. Eine gleichzeitige Zu- 
nahme der Winterkälte läßt sich nicht zwingend beweisen, würde aber 
die nachgewiesenen Vegetationsveränderungen noch besser ver- 
ständlich machen. 

4. Erst diese Klimaveränderung und nicht schon die subatlantische 
Klimaverschlechterung hat den früher eingehend beschriebenen Wachs- 
tumsstillstand der subalpinen Riesengebirgsmoore hervorgerufen. 

5. Auch in den Ostsudeten (Altvatergebirge) hat sich die obere 
Fichtenstufe erst seit der Mitte dieses Jahrtausends, wohl in ähnlicher 
Weise wie im Riesengebirge, ausgebildet. 
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UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE STOFFSPEICHERUNG 
IM RHIZOM DES ADLERFARNS, 
PTERIDIUM AQUILINUM (L.) KUHN. 


Von 
Wotreane R. MÜLLER-STOLL und KLAUS MICHAEL. 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 25. Juli 1948.) 


Im Rahmen von Versuchen zur Nutzbarmachung der stärkehaltigen 
Rhizome des auch in Deutschland gebietsweise häufigen, zum Teil 
massenhaft vorkommenden Adlerfarns als menschliche Ersatznahrung 
und als Futtermittel (MÜLLER-STOLL 1949) wurden die Veränderungen 
in der stofflichen Zusammensetzung der sog.,,Farnwurzeln“ im Jahres- 
verlauf näher verfolgt. Durch diese Analysen sollte zunächst festgestellt 
werden, wann die Rhizome die höchsten Gehalte an plastischen Stoffen 
haben, um die Erntezeit dementsprechend einrichten zu können. Die 
dabei gewonnenen Ergebnisse dürften als Beiträge zur Physiologie 
der Stoffspeicherung auch von allgemeinem Interesse sein, da über 
dieses Gebiet bislang verhältnismäßig wenige Angaben vorliegen. 
Genauer untersucht sind eigentlich nur die Vorgänge bei der Ablagerung 
und Mobilisierung der Reservestoffe in reifenden und keimenden Samen 
und zum Teil auch in Holz und Rinde von Bäumen und Sträuchern, 
während über den Reservestoffhaushalt in den Dauerorganen krautiger 
Gewächse, seien es Wurzeln, Rhizome, Knollen, Zwiebeln usw., bisher 
erst wenige Untersuchungen durchgeführt wurden, die sich haupt- 
sächlich auf Kulturpflanzen mit nicht perennierenden Speicher- 
organen beziehen. Die ältere Literatur darüber hat Czarek (1922, 
1925) zusammengestellt. 


1. Material und Methode. 


Das Untersuchungsmaterialstammte ausdem Grillenburger Wald bei Tharandt, 
wo in manchen Waldabteilungen der Adlerfarn dichte Bestände im Unterwuchs 
bildet. Es handelt sich um nährstoffarme, saure Böden über Quadersandstein 
der oberen Kreide, die vorwiegend mit Kiefern bestockt sind. In unregelmäßigen, 
jeweils der Jahreszeit angepaßten Abständen wurden von März 1946 bis April 1947 
Rhizomproben gleichzeitig von zwei verschiedenen Standorten entnommen, 
und zwar immer aus ein und demselben Pflanzenbestand. Jagen 15 war ein 
Standort in etwas geneigter, feuchter Lage mit kräftiger Entwicklung der Wurzel- 
stöcke, während auf dem Standort Jagen 12 der Farn schwachwüchsiger war 
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infolge der verhagerten Bodenbeschaffenheit in hochgelegener, ebener und trocke- 
ner Lage. Das Rhizommaterial wurde sorgfältig gewaschen, getrocknet und 
nach Zerkleinerung mit einer Laboratoriums-Scheibenmühle in Standgläsern bis 
zur Analyse aufbewahrt. Im Zusammenhang damit wurde der Wassergehalt 
der Frischrhizome an einer besonders ausgewählten Durchschnittsprobe fest- 
gestellt. 

Die Art der Untersuchung lehnte sich im wesentlichen an das in der Futter- 
mittelchemie erprobte Verfahren an, was schon im Hinblick auf den praktischen 
Zweck geboten schien. Der Rohfasergehalt der Farnrhizome wurde nach dem 
Verfahren von Könıs (Kueın 1932, §. 249) durch Kochen mit Glyzerinschwefel- 
säure ermittelt, Rohfett durch Extraktion mit Petroläther im Soxhletapparat, Roh- 
protein auf Grund des nach dem KJELDAHL-Verfahren bestimmten N-Gehaltes. Der 
Wert für die sog. N-freien Extraktstoffe wurde berechnet, indem man die Summe 
der Prozentwerte für Rohfaser, Asche, Rohfett und Rohprotein von 100 abzieht, 
wobei alle Angaben auf die wasserfreie Trockensubstanz bezogen sein müssen. Um 
die N-freien Extraktstoffe, die sich vornehmlich aus Kohlenhydraten zusammen- 
setzen, näher zu erfassen, wurde der bei Zimmertemperatur innerhalb 12—15 
Stunden wasserlösliche Anteil und im Wasserextrakt die Feuuınasche Lösung 
reduzierenden Stoffe (berechnet als Glukose in Prozenten der Ausgangssubstanz) 
bestimmt. Besonderer Wert wurde außerdem auf die Erfassung des Stärke- 
gehaltes gelegt; es ist bekannt, daß seine Bestimmung in pflanzlichem Material 
gewisse Schwierigkeiten bereitet. Nach einigen Tastversuchen wurde etwas 
modifiziert das Verfahren nach v. FELLENBERG (GROSSFELD 1935, S. 917) benutzt, 
das darauf beruht, daß die Stärke in konzentrierter CaCl,-Lösung gelöst und 
nach Fällung als Jodstärke und Verbrennung in Chromsäure jodometrisch be- 
stimmt wird. Es soll dabei eine Miterfassung anderer Körper ‘als Stärke nicht 
vorkommen. 


2. Die jahreszeitlichen Veränderungen 
in der stofflichen Zusammensetzung der Adlerfarnrhizome. 
a) Verfahren der Auswertung. 


Die an dem untersuchten Rhizommaterial ermittelten Zahlenwerte 
sind in Tabelle 1 zusammengestellt, und zwar als Mittelwerte der 
Ergebnisse von den beiden vergleichend geprüften Standorten, während 
die Kurvenbilder 1—4 die Verhältnisse getrennt für die beiden Probe- 
stellen wiedergeben. In Tabelle 1 sind neben der üblichen Berechnungs- 
art unter Bezug auf die wasserfreie Trockensubstanz die Werte auch 
auf den praktisch als unveränderlich anzusehenden Rohfasergehalt 
bezogen. 

Überblicken wir zunächst alle bei der Analyse erfaBten Stoffe bzw. Stoff- 
gruppen, so kann man unschwer zwei Typen unterscheiden, nämlich solche, die 
in der Zeit der tiefgreifendsten Veränderungen in der stofflichen Zusammen- 
setzung der Rhizome während des Blattaustriebes einen Anstieg erfahren, und 
solche, die in dieser Zeit mehr oder weniger abnehmen. Zu ersteren gehören 
Rohfaser-, Rohfett- und Aschengehalt, außerdem der Wassergehalt der Frisch- 
rhizome, zur zweiten Gruppe dagegen die Gehalte an Stärke und N-freien Extrakt- 
stoffen, mit anderen Worten hauptsächlich die Kohlenhydrate, die als Reserve- 
stoffe in den Rhizomen gespeichert sind. ‘Aus diesem Verhalten ist unschwer 
abzuleiten, daß die Zunahme der Werte für Rohfaser, Rohfett und Asche während 
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des Austriebs im wesentlichen eine Folge des Kohlenhydratabbaues ist, daß sich 
aber diese Stoffe selbst in ihrer Substanz wenig oder nicht verändern. Bei der 
üblichen Berechnungsart in Prozenten der Trockenmasse hat die tatsächliche 
Abnahme eines Stoffes die relative Zunahme der übrigen, an sich unveränder- 
lichen Komponenten zur Folge. Will man daher ein exaktes Bild über das Ver- 
halten eines Stoffes gewinnen, so ist eine Bezugsgröße zu wählen, die von den stoff- 
lichen Veränderungen selbst nicht beeinflußt wird. Man könnte etwa den laufenden 
Meter Rhizomlänge nehmen und besser noch die Volumeneinheit der Rhizome, um 
auch deren unterschiedliche Stärke nicht außer acht zu lassen. Wir hielten es in 
diesem Zusammenhang für ausreichend, neben der üblichen Berechnung auf das 
Trockengewicht die Werte auf den Rohfasergehalt zu beziehen. 

Der aschenfreie Rohfaserwert nach Könıs umfaßt die schwer 
aufschließbaren, praktisch unlöslichen und damit kaum erheblich ver- 
änderlichen Gerüstsubstanzen und Imprägnierungsstoffe der Zellwände, 
die insbesondere in den Elementen der Faserstränge und der Rhizom- 
rinde enthalten sind. Deshalb eignet sich der Rohfaserwert als Bezugs- 
basis für die übrigen Bestandteile der Rhizome; die dabei gefundenen 
Werte ergeben in mancher Hinsicht ein richtigeres Bild von den stoff- 
lichen Verschiebungen und sind daher eine gute Ergänzung der auf 
Trockensubstanz bezogenen Werte. Die Berechnung erfolgte in der 
Weise, daß der Rohfaserwert zur Zeit des Höchstgehaltes der Rhizome 
an plastischen Stoffen (Anfang Oktober) als Bezugsbasis für alle übrigen 
Werte verwendet wurde. Die derart reduzierten Zahlen stehen zu- 
einander in einem Verhältnis, das die wirkliche Größe ihrer Verände- 
rungen angibt. Man kann daraus unschwer die prozentuale Ab- und 
Zunahme jedes Stoffes zu irgendeinem Zeitpunkt ermitteln, indem man 
den jeweiligen Wert von Anfang Oktober gleich 100 setzt. 


b) Rohfaser und Nichtkohlenhydrate. 


Rohfaser-, Rohfett- und Aschengehalt, auf Trockensubstanz be- 
zogen, zeigen im wesentlichen einen übereinstimmenden Jahresgang. 
Beim Frühjahrsaustrieb (Anfang Mai) steigen die Werte allgemein 
an, um dann von Juni an abzufallen und bereits Ende Juli einen 
Stand zu erreichen, der sich von den Herbst- und Winterwerten 
nicht wesentlich unterscheidet und teilweise sogar niedriger ist als 
im Frühjahr vor dem Austrieb. Besonders stark ist die Erhöhung des 
Rohfaserwertes auf dem Standort Jagen 12, wo über 40% des Trocken- 
gewichtes erreicht wird (Abb. 1), während im Winterrhizom die Werte 
im allgemeinen nicht über 17—23% liegen; auf Jagen 15 ist der Anstieg 
erheblich geringer und gelangt kaum über 30%, auch setzt der Kurven- 
abfall offenbar schon früher ein und erreicht rascher den Herbst- 
stand. Vom August bis zum folgenden Frühjahr bleiben die Kurven 
auf beiden Standorten eng beisammen. 

Ein ähnliches Verhalten auf den beiden Probestellen ergibt sich 
auch beim Rohfett (Abb. 2). In der Austriebsperiode steigt die Kurve 
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von Jagen 12 wesentlich stärker an (bis etwa 2!/,%), während sie auf 
Jagen 15 deutlich unter 2% bleibt; danach fallen die Kurven gleich- 
mäßig ab und erreichen Ende August die um 1% liegenden Winter- 
werte. Im Gegensatz zum Petrolätherextrakt liegen die Aschen- 
werte auf den beiden Standorten auch während der Vegetationsruhe 
weit auseinander (Abb. 2), auf Jagen 12 bei 2—2,5%, in der Austriebszeit 
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Abb. 1. Gehalte an Rohfaser und N-freien Extraktstoffen im Rhizom von Pteridium _ 
aquilinum, bezogen auf die Trockensubstanz. 


im Verhältnis stark ansteigend bis 4,5%, auf Jagen 15 dagegen bei 
3,5—4,5% mit relativ schwächerem Anstieg bis 6% ; im übrigen aber 
besteht weitgehende Parallelität im Kurvenablauf. Die allgemein 
niedrigeren Gehalte an mineralischer Substanz auf Jagen 12 dürfte 
vermutlich mit den schlechteren Bodenbedingungen in Zusammenhang 
zu bringen sein. ~ ‘ 

Sämtliche Kurven für die bisher besprochenen Bestandteile der 
Farnrhizome erreichen übereinstimmend Anfang Oktober, d.h. kurz 
nach dem Absterben der Wedel, ihren tiefsten Wert. Den Winter über 
bewegen sie sich wieder allmählich nach oben; erst im Frühjahr wird 
dann von Mitte bis Ende März an der Anstieg steiler, in einer Zeit, 
in der sich die Pflanze für den Austrieb vorbereitet. Daß die Werte 1947 
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um Mitte April noch tiefer liegen als um Ende März des Vorjahres, 
hängt offensichtlich mit dem verschiedenen Witterungsverlauf zu- 
sammen; nach dem sehr strengen und langen Winter 1946/47 war 
die Vegetationsentwicklung erheblich verzögert, was auch im Verhalten 
der Pteridium-Rhizome zum Ausdruck kam, 
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Abb. 2. Aschen-, Rohfett- und Proteingehalte der Pteridium-Rhizome 
auf Trockensubstanz bezogen. 


Bei Berechnung auf Rohfaserbasis (Tabelle 1) ergibt sich, daß der 
Fettgehalt der Rhizome sehr genau proportional den Rohfaser- 
werten verläuft und sich das ganze Jahr über auf etwa derselben Höhe 
hält. Der Petrolätherextrakt bildet also offenbar auch einen un- 
veränderlichen Bestandteil, der zum Reservestoffhaushalt nicht in 
Beziehung steht. Nicht genau dasselbe läßt sich von den Aschen- 
werten sagen; zwar folgen auch sie im großen und ganzen proportional. 
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Tabelle 1. Stoffliche Zusammensetzung der Rhizome von Pteridium aquilinum im 
Jahresverlauf (Mittelwerte); Prozentgehalte jeweils bezogen auf Trockensubstanz und 
auf den Rohfaseranteil (kursiv gedruckt) zur Zeit des Höchstgehaltes an Reservestoffen. 
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den Rohfasergehalten, jedoch mit einer geringen Abweichung in der 
Austriebsperiode; hier sinkt der Aschengehalt, auf die Rohfaser be- 
zogen, um etwa 0,4% ab. Es dürfte also ein kleiner Teil der Mineral- 
stoffe in die austreibenden Blätter abwandern, weshalb die Aschen- 
gehalte in der Austriebszeit nicht so stark anwachsen, wie man bei 
voller Beständigkeit der Aschensubstanz erwarten müßte. 

Im Gegensatz zu den bisher besprochenen Stoffgruppen lassen die 
Rohproteinwerte auf den beiden Standorten keinen deutlichen Jahres- 
gang erkennen. Die Werte schwanken hier sehr stark von 2,5 bis 
11%; nach diesem, analysenmäßig unbedingt gesicherten Ergebnis 
scheinen selbst innerhalb eines einheitlichen Standortes auf kürzester 
Entfernung starke Verschiedenheiten vorzukommen, die vorläufig 
nicht zu erklären sind. Auf die stark schwankenden Proteinwerte der 
Pteridium-Rhizome hat bereits HENDRIK (1920/21) hingewiesen. 
Durch Bildung von Mittelwerten (Tabelle 1) ergeben sich allerdings 
Zahlen, aus denen man auf eine gewisse Abwanderung von Protein- 
stoffen in der Frühjahrsperiode schließen könnte (Minimum der Werte 
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auf Rohfaserbasis bezogen von Mai bis Juni), doch kann dies nach 
den Einzelergebnissen (Abb.2) nicht als gesichert gelten. Bei den 
folgenden Betrachtungen muß daher der Proteingehalt beiseite bleiben. 


c) Stärke. 

Der wichtigste Reservestoff der Pteridium-Rhizome ist die Stärke; 
obwohl daneben noch andere Stoffe gespeichert und später wieder 
von neuem in den Stoffwechsel der Pflanze einbezogen werden, spielen 
sich doch beim Stärkegehalt die weitaus bedeutendsten Veränderungen 
im Jahresverlauf ab. Im ersten Frühjahr sind die Rhizome mit einem 
Gehalt von 25% recht reich an Stärke; in der Vorbereitungsperiode 
für den Blattaustrieb von April bis Anfang Mai nimmt die Stärke 
auf etwa 20% ab, teils infolge der bei steigender Temperatur ver- 
stärkten Atmung, teils dadurch, daß die Blattanlagen und Rhizom- 
spitzen sich zu strecken beginnen und bereits Baumaterial verbrauchen. 
Mit dem Erscheinen der jungen Wedel über dem Boden und ihrer 
Entfaltung vollzieht sich ein steiler Abfall der Stärkekurve (Abb. 3); 
die Tiefstpunkte werden bei unseren Probeflächen um den 1. Juni er- 
reicht. Den Juni über veränderten sich die Werte nur wenig, so daß 
dieser Monat die Zeit des Stärkeminimums darstellt. Wenn dann 
im Juli die Wedel voll entwickelt sind, scheinen Assimilationsüber- 
schüsse erzielt zu werden, die es der Pflanze ermöglichen, mit dem 
Neuaufbau der Stärkevorräte im Rhizom zu beginnen. 

Auf Jagen 15 waren infolge der besseren, vor allem feuchteren 
Standortsbedingungen die Rhizome kräftiger und gestreckter ge- 
wachsen, auf dem ärmeren Standort Jagen 12 dagegen dürftiger, vor 
allem kurzknotiger, d. h. die Seitensprosse standen dichter beisammen ; 
dadurch entfielen hier auf die Gewichtseinheit Rhizommasse im 
Durchschnitt erheblich mehr Blattanlagen, durch die entsprechend 
höhere Ansprüche an die Nährstoffvorräte gestellt wurden. Auf 
Jagen 12 fällt deshalb der Stärkegehalt bis auf 4% ab — das Rhizom 
wurde also praktisch vollständig von Stärke entleert —, während 
auf Jagen 15 nur etwa die Hälfte des Stärkevorrates beim Austrieb 
verbraucht wird, indem der Abbau bei etwa 15% haltmacht. Hier 
tritt auch im Juni bereits wieder ein geringer Anstieg ein, während 
auf Jagen 12 der Stärkeentzug noch weitergeht. 

Auf beiden Standorten steigen im Juli die Stärkegehalte ebenso 
rasch an, wie sie im Mai abgefallen sind, und erreichen Ende 
des Monats wieder die kurz vor dem Erscheinen der jungen Wedel 
gehaltene Höhe oder übersteigen sie etwas. Es scheint, daß zu- 
nächst alle Assimilationsüberschüsse zur Ergänzung der Stärkevor- 
räte verwendet werden, denn auch auf dem geringeren Standort 
Jagen 12 gleicht sich der Stärkegehalt sehr rasch wieder dem Stand auf 
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Jagen 15 an und überholt ihn sogar im weiteren Verlauf. Der viel 
größere Aufwand, der auf Jagen 12 zur Wiederherstellung der Stoff- 
reserven notwendig war, hat andererseits einen entsprechend geringeren 
Jahreszuwachs der Grundachsen zur Folge, während auf Jagen 15 
die Pflanze hierfür mehr Assimilate zur Verfügung hat. Interessant 
ist aber, daß auf jeden Fall zunächst der Reservestoffbedarf gedeckt 
wird, und zwar in vollem Umfang unabhängig von der Wuchsleistung. 
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Abb. 3. Jahresgang der Stärke und des Wassergehaltes der waldfrischen Rhizome 
von Pteridium, bezogen auf die Trockensubstanz. 


Den Monat August über herrscht noch volle Assimilationstätig- 
keit, denn die Stärkekurven steigen noch weiter an und erreichen 
am Monatsende einen vorläufigen Höchststand. Die nächsten Bestim- 
mungen Anfang Oktober kurz nach dem herbstlichen Absterben der 
Wedel ergeben einen kleinen Rückgang, über dessen Bedeutung noch 
zu sprechen ist. Anfang Dezember ist dann eine nochmalige Zu- 
nahme des Stärkeanteils festzustellen, der mit 32—35% die absolut 
höchsten Werte des Jahres erreicht; von da an sinken die Kurven 
wieder langsam ab und finden Mitte April mit 28—30% wieder An- 
schluß an die Frühjahrswerte des Vorjahres. Daß die Stärkewerte gegen 
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1946 noch höher liegen, hängt wiederum mit dem verspäteten Frühling 
des Jahres 1947 zusammen. — 


Bezogen auf den Rohfaseranteil zeigt der Stärkegehalt außer- 
ordentlich starke Schwankungen, doch ist der Jahresverlauf dem 
eben geschilderten Gang sehr ähnlich; der tiefste Stand fällt auf 
Ende Mai — Anfang Juni mit 4,25% im Mittel, der höchste Wert mit 
31% wurde Anfang Dezember festgestellt. Auch der steile Abfall 
im Mai und der ebenso steile Anstieg im Juli-August kommen in 
gleicher Weise zum Ausdruck. Die Zacke im Oktober fällt bei dieser 
Berechnungsart jedoch weg; im Mittel steigt der Wert von 26% 
Ende August auf etwa 28% Anfang Oktober an. Die absolute Stärke- 
menge nimmt in dieser Zeitspanne zwar nur wenig zu, jedoch nicht 
ab, wie man aus Abb. 3 folgern könnte. 


Mit den Bewegungen der Reservestärke scheinen die Veränderungen 
des Wassergehaltes der frischen Rhizome in unmittelbarem Zu- 
sammenhang zu stehen und sollen deshalb hier anschließend besprochen 
werden. Die Wassergehalte halten sich das Jahr über auf ziemlich 
gleicher Höhe bei 65—70% des Frischgewichtes mit Ausnahme der 
Monate Mai—Juli; hier steigt der Wassergehalt an bis über 80% 
und zeigt dabei an den beiden Standorten einen. Verlauf, der ganz 
den Stärkekurven in umgekehrter Richtung entspricht. Auf Jagen 12 

. ist die Erhöhung des Wassergehaltes rund doppelt so groß wie auf 
Jagen 15 und erfährt auch im Juni noch eine Zunahme, während: auf 
dem zweiten Standort in dieser Zeit bereits ein Abfall eintritt; 
besonders deutlich werden die Unterschiede bei Berechnung auf das 
Trockengewicht (Abb. 3). In Wirklichkeit verändert sich jedoch die 
absolute Menge an Vegetationswasser nur sehr wenig, da die Werte, 
bezogen auf Rohfaserbasis, das ganze Jahr über ziemlich konstant 
bleiben. Daraus ergibt sich, daß die Rhizome durch den Substanz- 
verlust in der Austriebsperiode eine Volumenabnahme erfahren 
müssen, da sie in dieser Zeit nicht entsprechend mehr Wasser in das 
Gewebe aufnehmen. Tatsächlich sind während dieser Periode schon an 
den waldfrischen Rhizomen Schwunderscheinungen erkennbar; be- 
sonders deutlich war dies an dem Material aus Jagen 12 zu beobachten, 
das in der Austriebszeit beim Austrocknen auch viel stärker schrumpfte 
als während des übrigen Jahres. 


Im Gegensatz dazu saugen Kartoffelknollen bei ihrer Entleerung sehr viel 
Wasser auf, so daß der Wassergehalt von etwa 70% auf 95—97% ansteigt. Diese 
wässerige Entartung des Gewebes dürfte eine wesentliche Ursache für das nach- 
folgende Absterben der Mutterknollen sein; dabei scheinen auch die Stoffvorräte 
viel stärker ausgeschöpft zu werden als bei perennierenden Reservestoffbehältern. 


Die starken Veränderungen des Stärkegehaltes im Jahresverlauf 
beeinflussen das Trockengewicht der Rhizome so sehr, daß die bei 
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einer Berechnung auf die Trockensubstanz erhaltenen Werte der 
übrigen, sich mehr oder minder passiv verhaltenden Bestandteile 
dadurch erhebliche Verschiebungen erleiden. Ihr Steigen oder Fallen 
ist jedoch vielfach nur eine Folge der Stärkegehaltsschwankungen. 
Ganz allein ist hingegen die Stärke nicht dafür verantwortlich, denn 
daneben sind noch andere plastische Stoffe, vornehmlich Kohlen- 
hydrate vorhanden, über die im folgenden zu berichten ist. 


d) Andere Kohlenhydrate. 

Bei dem Untersuchungsgang, wie er bei der chemischen Analyse 
von Futterstoffen üblich ist, erscheinen die Stärke und sämtliche 
nicht hochgradig unlöslichen Kohlenhydrate unter der Sammel- 
bezeichnung N-freie Extraktstoffe. Der Jahresgang dieses Wertes gleicht 
in allen wesentlichen Zügen dem im vorigen Abschnitt besprochenen 
Verlauf des Stärkegehaltes, nur daß die Kurvenausschläge erheblich 
abgeschwächt sind (Abb.1). Der Tiefstpunkt der N-freien Extraktstoffe 
während des Austriebs liegt im Durchschnitt bei 50%, das Maximum im 
Herbst bei über 70%. Wesentlich ist, daß hier der Höchstwert bereits 

‚Anfang Oktober kurz nach dem Einziehen der Pflanze liegt; dadurch 
kommt zum Ausdruck, daß die gespeicherten Kohlenhydrate zu 
diesem Zeitpunkt erwartungsgemäß insgesamt das Höchstmaß erreichen. 
Daß das Maximum der Stärke erst zu einem späteren Zeitpunkt beob- 
achtet wurde, muß mit gewissen Vorgängen bei der Stoffumwandlung 
zusammenhängen. Dadurch, daß die Stärke im allgemeinen fast die 
Hälfte der N-freien Extraktstoffe ausmacht, ist es verständlich, 
daß deren Kurvenverlauf im wesentlichen durch die Veränderungen 
des Stärkegehaltes bestimmt wird. 

Zu den N-freien Extraktstoffen zählen auch die wasserlöslichen 
reduzierenden Substanzen, die wir summarisch als Zucker bezeichnen. 
Wir haben sie als Glukose berechnet nach Säurehydrolyse der etwa 
vorhandenen höheren Zucker; Stichproben ergaben dabei eine Er- 
höhung des Reduktionswertes um etwa !/, des Endbetrages!. Die 
Zuckerwerte zeigen zwei gut ausgeprägte Maxima (Abb. 4), einmal 
im Frühjahr während der Austriebsperiode und zum anderen im 
Winter. Der Frühjahrsanstieg des Zuckergehaltes kann in unmittel- 
baren Zusammenhang mit dem Stärkeabbau und dem Abtransport 
der Spaltprodukte gebracht werden. Der Zuckergehalt ist zum Teil 
schon Anfang Mai, ehe die jungen Wedel aus dem Boden kommen, sehr 


1 Von einer genaueren Unterscheidung der beteiligten Stoffe wurde abgesehen, 
doch sei erwähnt, daß im Frühjahr vor dem Austrieb (April) nach Fällung mit 
Ba(OH), der Reduktionswert des Wasserextraktes um etwa die Hälfte verringert 
war. Der entsprechende Zuckeranteil ist hier wahrscheinlich an lösliche Schleim- 
stoffe gebunden. 
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hoch und fällt dann im Juli wieder steil ab; Ende des Monats, wenn die 
Hauptmenge der Stärke in den Rhizomen regeneriert ist, erreicht 
der Zucker sein Sommerminimum mit 5—6%. Das Sinken des Zucker- 
spiegels dürfte in engem Zusammenhang mit dem fortgeschrittenen 
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Abb. 4. Zuckeranteil, Gesamtwasserlôsliches und sog. sonstige N-freie Extraktstoffe 
im Pteridium-Rhizom, bezogen auf die Trockensubstanz. 


Stärkeaufbau stehen. Von August an steigen die Zuckerwerte wieder 
allmählich an und erreichen im Dezember—Februar ein zweites 
Maximum mit 8—9%, das sogar den Frühjahrshôchstwert etwas 
übersteigt. Mit Annäherung an das Frühjahr nimmt dann der Zucker- 
gehalt wieder rasch ab; offenbar wird mit steigender Temperatur in 
verstärktem MaBe Zucker veratmet. 

Ganz anders sieht die Zuckerkurve aus bei Berechnung auf Roh- 
faserbasis ; gerade während des Austriebs sind die Werte am niedrigsten, 

Planta Bd. 36. 34 
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da der Rohfaseranteil erhöht ist, während das winterliche Maxi- 
mum auch bei dieser Berechnungsweise sehr deutlich zum Ausdruck 
kommt und gegenüber dem Frühjahrsstand doppelt so hohe Werte 
erreicht. Einen bedeutenden Sprung macht der Zuckerwert in der 
Zeit des Laubsterbens (Anfang Oktober) infolge der rasch vor sich 
gehenden Entleerung der Blätter von mobilisierbaren Kohlenhydraten. 


Der Gang des wasserlöslichen Anteils folgt mit sehr geringen Ab- 
weichungen der Zuckerkurve; wir finden in zeitlicher Übereinstimmung 
dieselben Höchst- und Tiefstpunkte (Abb.4). Dieselbe Überein- 
stimmung besteht auch bei Bezug auf den Rohfaserwert. Es liegt 
dies jedoch nicht nur an dem Umstand, daß das Wasserlösliche zu 
etwa 2/, aus reduzierenden Zuckern besteht; in den Perioden hoher 
Zuckergehalte findet nämlich zugleich auch eine Steigerung des An- 
teils an löslichen Nichtzuckern statt und zwar um 4—4,5% gegen- 
über den Perioden mit geringen Löslichkeitswerten. Welche Stoffe 
diese Steigerung verursachen, ist vorläufig noch unbekannt. Auf- 
fallend ist ihre Veränderung gleichzeitig mit den Zuckerwerten; man 
könnte daher an eine teilweise Bindung des Zuckers an andere lös- 
liche Komponenten denken. Dieser Nichtzuckeranteil tritt beim 
Frühjahrsmaximum des Wasserlöslichen in gleicher Weise in Erschei- 
nung wie beim Wintermaximum. Während die Höchstwerte überein- 
stimmend bei 19—20% liegen, ist das Sommerminimum mit etwa 13% 
niedriger als das Frühjahrsminimum mit etwa 16%. 


Mit der Erfassung von Stärke und Zucker ist jedoch nur stark 
die Hälfte der N-freien Extraktstoffe näher definieit; es bleibt noch 
ein ansehnlicher Rest, der analytisch nicht weiter verfolgt wurde 
und über dessen Zusammensetzung wir vorerst nur Vermutungen 
haben können. Einen Teil davon darf man sicher für leichter lösliche 
Zellwandbestandteile (Hemizellulosen einschließlich Pentosane) halten, 
zum anderen dürfte ein erheblicher Teil der nichtzuckerartigen wasser- 
löslichen Stoffe hierher gehören. Dieser große Anteil, den wir als 
sonstige N-freie Extraktstoffe bezeichnen wollen, durchläuft in seinem 
Jahresgang ebenfalls charakteristische Abschnitte (Abb.4). Am 
niedrigsten ist dieser Anteil während des Austriebes (Mai), steigt 
dann sehr rasch um 9—12% an und erreicht Ende Juli einen beacht- 
lichen Höchstwert. Dieses Julimaximum fällt zusammen mit der 
Periode des intensivsten Stärkeaufbaues und zugleich mit dem steilen 
Abfall des Zuckergehaltes. Im Gegensatz zur Stärke nehmen die son- 
stigen N-freien Extraktstoffe schon im Juni beträchtlich zu; diesem 
Anteil ist es zuzuschreiben, daß die Gesamtheit der N-freien Extrakt- 
stoffe schon einen Anstieg zeigt, bevor eine nennenswerte Neubildung 
von Stärke festzustellen ist. Es handelt sich dabei wahrscheinlich 
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zum Teil um Stoffe, die nur vorübergehend beständig sind und an- 
schließend in Stärke übergeführt werden. 


Im August nehmen die sonstigen N-freien Extraktstoffe wieder 
ab, um Anfang Oktober erneut hochzuklettern ; dieses zweite Maximum 
stimmt zeitlich überein mit dem Ende des herbstlichen Laubsterbens, 
wobei offenbar noch einmal ein größerer Schub Assimilate in die 
Rhizome gelangt. Wenn im Dezember die Stärke ihren Höchstwert er- 
reicht, hat der Anteilder sonstigen N-freien Extraktstoffe bereits wieder 
abgenommen. Es scheint demnach, daß dieser Anteil in Zeiten be- 
sonderer Aktivität des Stoffaufbaues erhöht wird, wenn größere Mengen 
plastischer Stoffe im Speichergewebe festgelegt werden sollen. Dabei 
entstehen offenbar teilweise transitorische Substanzen, die nach kurzer 
Zeit weiter in Stärke umgesetzt werden. Andererseits werden beim 
Abbau der Reservestoffe im Zusammenhang mit dem Blattaustrieb 
anfänglich in besonders starkem Maße Bestandteile der sonstigen 
N-freien Extraktstoffe beansprucht, entsprechend dem Umstand, 
daß gn der Periode des Stoffaufbaues ihre Neubildung auch zuerst 
wieder einsetzt. Die Menge des nur vorübergehend beständigen An- 
teils macht etwa 6—8%, bezogen auf das Trockengewicht, aus. Vor- 
läufig läßt sich nur sagen, daß es sich dabei um wasserunlösliche, 
offenbar polysaccharidartige Körper handelt. Auf Rohfaserbasis 
berechnet erreichen die sonstigen N-freien Extraktstoffe, die ‘also 
nicht Stärke oder Zucker sind, zu Beginn des Austriebs ihr Minimum, 
steigen dann bis Ende Juli um fast das Doppelte an und halten diesen 
Stand (etwa 28%) bis gegen das folgende Frühjahr mit Ausnahme 
eines vorübergehenden Anstiegs im Oktober. 

Die neuerdings vertretene Auffassung (WEISMANN 1946), daß in den Pteridium- 
Rhizomen Jnulin in ansehnlicher Menge als Reservestoff enthalten sei, erwies 
sich als anrichtig (MULLER-STOLL 1949). Neben Stärke als wichtigstem Speicher- 
stoff sind jedoch Schleimstoffe in ziemlicher Menge vorhanden, die offenbar viel 
Pektin enthalten. 


3. Der Jahreszyklus des Reservestoffhaushaltes der Pteridium -Rhizome 
in vergleichender Betrachtung. 


Zum Vergleich mit unseren Ergebnissen ist es angebracht, vor allem Be- 
obachtungen an ausdauernden vegetativen Pflanzenorganen heranzuziehen. 
Dabei kommen besonders die bezüglich ihres Stoffhaushaltes wiederholt unter- 
suchten Rinden und Holzteile der Bäume und Sträucher in Betracht; hier ist 
ebenso wie bei unseren Rhizomen die jährliche Neubildung nur gering gegenüber 
der Masse des als Stoffspeicher dienenden älteren Gewebes. Bei Früchten und 
Samen vollzieht sich dagegen der Stoffauf- und -abbau nur ein einziges Mal 
und ist aufs engste mit dem Entstehen und Vergehen der betreffenden Gewebe 
verknüpft, ebenso wie bei den aus praktischen Gründen häufiger untersuchten 
Speicherorganen von Kulturpflanzen wie Kartoffel oder Zuckerrübe. 


34* 
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a) Austriebsperiode. 

In der Frühjahrsperiode besteht bei Pteridium aquilinum weit- 
gehende Übereinstimmung mit lange bekannten Tatsachen ; neben einer 
_ starken Abwanderung von Kohlenhydraten, insbesondere auf Kosten der 
Speicherstärke, war eine geringe Bewegung der Mineralstoffe nachzu- 
weisen, während bei den Proteinen eine Einbeziehung in den Früh- 
jahrsstoffumsatz zwar wahrscheinlich ist, aber nicht mit Sicherheit 
belegt werden konnte. Der Fettgehalt bleibt jedoch von diesen Vor- 
gängen unberührt. Bei der Mobilisierung der Stärke erhöht sich 
zwar der Zuckergehalt, doch greifen offenbar Stärkelösung und Ab- 
transport der Spaltprodukte so eng ineinander, daß sich die Zucker- 
anreicherung in recht bescheidenen Grenzen hält. Auch beim Wieder- 
aufbau der Reservekohlenhydrate wird der zugeführte Zucker offen- 
sichtlich auf raschestem Wege weiterverarbeitet. Daß dies nicht 
bei allen Pflanzen so ist, geht aus Angaben von LECLERC DU SABLON 
(1898) hervor, wonach in den Knollen von Ranunculus Ficaria L. 
während der Vegetationszeit eine bedeutende Erhöhung des Zugker- 
gehaltes bis zu einem Anteil von 50% der gesamten Reservestoffe 
eintritt. Auch in den Mutterknollen wachsender Kartoffelstauden 
reichert sich während der Entleerung durch Stärkeabbau entstandener 
direkt reduzierender Zucker in großer Menge an, nach KREUSLER 
(1886) ! bis zu 20—30% bezogen auf die Trockensubstanz, während die 
ruhenden Knollen gewöhnlich zuckerfrei sind. WicHERS und TOLLENS 
(1910) verfolgten die stofflichen Veränderungen in den Wurzeln aus- 
treibender Asparagus-Pflanzen und stellten neben einer bedeutenden 
Abwanderung der Kohlenhydrate auch eine deutliche Abnahme der 
Aschenbestandteile und des Rohproteins fest, zum mindesten in den 
starken Hauptwurzeln; bereits während des Austriebs scheinen Nähr- 
stoffe aus dem Boden aufgenommen zu werden. 

Die Intensität des Stoffabbaues im Pteridium-Rhizom ist in der 
eigentlichen Austriebszeit, d.h. während der Blattentfaltung (Mai) 
erwartungsgemäß am größten (Tabelle2). Doch ist bereits vorher 
eine allmähliche aber deutliche Steigerung des Stoffverbrauches 
festzustellen. Diese vorbereitende Periode ist auch bei Holzpflanzen 
vorhanden und erhält dort ihr sichtbares Kennzeichen durch das 
Schwellen der Knospen; in dieser Zeit gehen die in den Knospen auf- 
gespeicherten Substanzvorräte zu Ende, und es kommt dann eine 
ausgedehnte Massenbewegung der Nährstoffe aus den unteren SproB- 
teilen gegen die Zweigspitzen hin in Gang, bevor noch das Laub ent- 
faltet ist. Unsere Untersuchungen an Pteridium zeigten, wie sehr 

1 In den im Aufbau begriffenen Tochterknollen war nur im jüngsten Stadium 


8—9% Glukose nachweisbar, bei fortgeschrittener Entwicklung nur noch ein 
geringer Gehalt an Disacchariden (vgl. auch HUNGERBUHLER 1886). 
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Ausmaß und Geschwindigkeit der Stoffmobilisation vom Verhältnis 
der Austriebsstellen (Zahl der Wedel) zur Menge der vorhandenen 
Stoffreserven abhängt; wie Tabelle2 deutlich macht, ist bei den 
schwachwüchsigen, kurzknotigen Rhizomen auf Jagen 12 der Früh- 
jahrs-Stoffkonsum viel größer, so daß hier je Woche fast 7% der ge- 
samten löslichen orgarischen Stoffe verbraucht werden. 

Die Umwandlungen und Verschiebungen der Reservestoffe in den Dauer- 
organen der Holzpflanzen vor allem in der Frühjahrsperiode wurden besonders 
von ALFRED FiscHER (1891), ferner LECLERC DU SABLON (1904/06, 1907), Ramann 
und BAUER (1912), TurtLe (1921) und neuerdings sehr eingehend von GÄUMANN 
sowohl bei den Nadelbäumen (1928) als auch bei der Buche (1935, 1935a) unter- 
sucht. Dabei wurden bezüglich der Vorgänge beim Frühjahrsaustrieb im wesent- 
lichen übereinstimmende Ergebnisse erzielt. Um den schwierigen Nachweis der 
Abwanderung von Aschenbestandteilen und Stickstoff beim Laubausbruch der 
Holzpflanzen hat sich vor allem Rırreı (1921, 1923) bemüht; der Bedarf an 
Mineralstoffen scheint dabei im wesentlichen aus dem Zweigwerk entnommen 
zu werden, während eine Mobilisation im Stammholz nach Gäumann (1928), 
sofern sie überhaupt vorkommt, nur von ganz geringem Ausmaß sein kann. 
Derselbe Autor beobachtete bei Nadelbäumen starke individuelle Schwankungen 
im Proteingehalt, so daß übereinstimmend mit unseren Ergebnissen jahreszeit- 
liche Schwankungen nicht sicher zu erkennen waren. 

Einiger Überlegungen bedarf der Umfang der Beanspruchung 
der Reservestoffe beim Austrieb. In den Pteridiwm-Rhizomen wird 
dabei die Stärke zur Hälfte bis vollständig verbraucht, je nach den 
Wachstumsbedingungen am Standort. Daneben werden andere Reserve- 
kohlenhydrate (Hemizellulosen usw.), die unter den sonstigen N-freien 
Extraktstoffen eingereiht wurden, nur in geringerem Maße abgebaut, 
doch wird auch auf sie zurückgegriffen. Würden diese Stoffe völlig 
unberührt bleiben, so müßte sich ihr Anteil im Jabresverlauf pro- 
portional dem Rohfaserwert ändern, d.h. bei Berechnung auf Roh- 
‘ faserbasis stets“ denselben Wert zeigen. So aber sind doch wesent- 
licbe Veränderungen festzustellen, vor allem eine deutliche Abnahme 
vom ersten Frühjahr bis in die Austriebsperiode. Alles in allem werden 
die am Ende der Winterruhe vorhandenen N-freien Extraktstoffe im 
Mittel der beiden Standorte zu ?/, für den Austrieb aufgebraucht, 
dabei ist der Substanzverlust während der Winterruhe nicht berück- 
sichtigt. Inwieweit der verbleibende Rest gegebenenfalls noch mobili- 
sierbar ist, läßt sich vorläufig nicht entscheiden. Auf dem armen Stand- 
ort Jagen 12, wo praktisch alle Stärke aufgezehrt worden ist, wurden 
jedenfalls auch mehr von den übrigen Kohlenhydraten verbraucht, so 
daß bier insgesamt über 70% der N-freien Extraktstoffe beim Austrieb 
abgebaut wurden, womit die mobilisierbaren Stoffe ziemlich erschöpft sein 
dürften!. Auf Jagen 15 betrugderVerbrauch demgegenüber nuretwa45%. 

1 Aus den Versuchen von PuRIEWITScH (1898) zur künstlichen Entleerung 
von Dauerorganen läßt sich mangels quantitativer Erfassung der verbleibenden 
Substanzen nichts über das Ausmaß der Entleerungsfähigkeit entnehmen. 
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Tabelle 2. Anstieg und Abfall der Werte für lösliche organische Stoffe 

















Rohfaserwert 
À Datum der 
29. 4. 28. 2. 
3. 5. 5. ® 
46 46 46 46 
Zeitintervall in Wochen 5,1 3,4 5,0 
Zu- oder Abnahme 
je Periode — 12,2 — 18,7 + 5,9 
Jagen 13 | je Woche — 230 | — 550 | +1 
je Periode — 8,5 — 5,6 +11,2 
Jagen 15 je Woche —1e7 | — 165 | +22 
À je Periode — 10,4 — 12,2 + 8,6 
Mittel | je Woche — 2,04 — 371 + 1,72 














Bei Holzpflanzen wird vergleichsweise nur ein kleiner Teil der vorhandenen 
Reserven für den Austrieb verbraucht; GAUMANN (1935) gibt für die Buche in nor- 
malen Jahren den Aufwand mit!/,—/,der Kohlenhydratvorräte an. In Samenjahren 
sollen allerdings ?/, aufgewendet werden. Auf diesem sparsamen Verbrauch beruht 
wohl im wesentlichen die Fähigkeit der Laubgehölze, nach Katastrophen einen 
zweiten Austrieb zustande zu bringen. Doch ist auch bei den Angaben GAUMANNS 
nicht geklärt, was vom Gesamtbetrag der Kohlenhydrate tatsächlich mobilisierbar 
ist. Es wird in den Speicherzellen immer ein gewisser Rest bleiben, der auch im 
äußersten Bedarfsfall nicht mehr erfaßt werden kann. Im Vergleich mit Pteridium 
scheint bei Gehölzen der normalerweise für den Austrieb verbrauchte Anteil der 
Reservestoffe auf jeden Fall kleiner, etwa nur halb so groß zu sein. 


b) Periode der Stoffspeicherung. 

Das Minimum der Reservestoffgehalte wird bei den Holzpflanzen 
ebenfalls im Juni erreicht, ist aber dann gegenüber den Pteridium: 
Rhizomen von viel längerer Dauer. Bei diesen liegt die Hauptperiode 
des Stoffaufbaues schon im Frühsommer (Juli). In Tabelle 2 sind 
die wöchentlichen Änderungen der löslichen organischen Stoffe (N-freie 
Extraktstoffe + Proteine) für die ganze Beobachtungsperiode zu- 
sammengestellt; sie zeigen an beiden Standorten das Maximum 
der Abnahme im Mai und des Wiederanstiegs im Juli, Im August 
und September macht der weitere Anstieg nur noch einen Bruchteil 
des Juliwertes aus. Dafür ist bereits im Juni ein nicht unbedeutender 
Stoffgewinn zu verzeichnen durch Steigerung der sog. sonstigen N-freien 
Extraktstoffe, während die Stärkebildung als solche im wesentlichen 
dann erst im Juli einsetzt. 

Etwas anders liegen die Verhältnisse bei Bäumen. A. FıscHer (1891, S. 111) 
glaubte zwar schon Ende Mai, bald nach Abschluß der Laubentfaltung, in den 
Zweigen Stärke aus der laufenden Produktion gefunden zu haben; doch handelt 
es sich dabei wohl nur um verlagerte Reservestärke aus Wurzel und Stamm. 
Nach ScHROEDER (1868/70) treten beim Ahorn die ersten Assimilationsüberschüsse 
gegen Ende Juni auf, nachdem schon TH. HARTIG (1858, S. 338) bei jungen Eichen 
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(N-freie Extraktstoffe + Proteine), Prozentangaben bezogen auf gleichen 
(vgl. Tabelle 1). 















































Probeentnahme 
27. 31. 8. 10. 18. 15. 
7. 8. 10. 12. , 2. 4. 
46 46 46 46 47 47 
3,6 5,0 5,4 9,0 10,0 8,0 
+ 18,7 + 15,0 + 20,2 —4,4 —4,4 —9,3 
+ 5,19 + 3,00 + 3,77 — 0,49 — 0,44 —1,16 
+ 19,7 + 19,7 + 3,3 — 4,6 —3,9 —8,7 
+ 5,47 + 3,94 + 0,66 — 0,51 — 0,39 — 1,09 
+19,2 + 17,4 + 11,8 —4,5 —4,2 — 9,0 
+ 5,44 + 3,48 + 2,19 — 0,50 — 0,42 —1,13 


feststellte, daß die Stärkeeinwanderung in den Stamm erst nach dem 30. Juni 
beginnt, eine stärkere Anhäufung jedoch nicht vor Mitte August erfolgt. Bei 
der Buche fand Gäumann (1935) den ganzen Sommer über in Stamm und 
Rinde niedere Kohlenhydratgehalte, die erst zwei Wochen vor dem Vergilben 
des Laubes einen sprunghaften Anstieg erfahren. Bei den immergrünen Nadel- 
bäumen ist dieser Vorgang nicht so ausgeprägt, und die Stoffeinwanderung in das 
Holz vollzieht sich mehr allmählich, zum Teil jedoch mit einer deutlichen Steige- 
rung gegen den Herbst hin (Fichte). Im Gegensatz zu unseren Befunden bei 
Pteridium ist wenigstens bei den laubwerfenden Gehölzen das Maximum der Stoff- 
einwanderung in die Stämme auf eine sehr späte Jahreszeit verschoben + und steht 
in unmittelbarem Zusammenhang. mit der herbstlichen Entleerung der Blätter. 


Beim Absterben der Wedel wird bei Pteridium ebenfalls noch 
einmal ein Schub Reservestoffe in das Rhizom geschickt, doch ist dieser 
gegenüber der frühsommerlichen Stoffeinwanderung mengenmäßig 
unbedeutend. Aus diesem herbstlichen Zustrom wird nicht sofort 
Stärke aufgebaut; zum Teil wird damit der Zuckergehalt erhöht, zum 
Teil werden andere Stoffe gebildet, wie es offenbar auch im Juni und Juli 
geschieht, wenn die Hauptmasse des Speichermaterials in die Rhizome 
geleitet wird. Dort kommt es schon zur Bildung derartiger Stoffe, bevor 
der Stärkeaufbau begonnen hat; auch später werden diese transito- 
rischen Substanzen während des ersten Abschnittes der Vegetations- 
ruhe noch in Stärke umgesetzt. Dieser Vorgang hat gewisse Ähnlichkeit 
mit der Erscheinung, daß in Bäumen vorübergehend Störungen und 
Stauungen beim Rückstrom der Reservestoffe auftreten können, die 
später wieder ausgeglichen werden. Man dachte dabei zum Teil an eine 


1 Auch bei Wurzelgewächsen vom Typus der Zuckerrübe fällt das Maximum 
der Reservestoffablagerung erst in eine späte Jahreszeit, da Pflanzen dieser Art 
zunächst heranwachsen müssen, wenngleich die lebhafteste Zuckerbildung, auf 
die Einheit der Blattmasse bezogen, unter normalen Bedingungen um Mitte Juli 
stattfindet (CzarEk 1922, S. 469). 
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Verzögerung der physiologischen Prozesse durch die niederen Herbst- 
temperaturen, doch sind wohl auch innere Faktoren dafür maßgebend. 
Man erkennt daraus jedenfalls, daß auch nach Abschluß der Vegetations- 
zeit in den Dauerorganen durchaus nicht jener Ruhezustand in den 
Stoffwechselvorgängen eintritt, wie man früher annahm. 


c) Periode der Vegetationsruhe. 

Der wichtigste Vorgang während der Winterruhe ist die Steigerung 
des Zuckerspiegels in den Rhizomen; der Zucker entstebt dabei wohl 
hauptsächlich aus der Stärke, doch ist dies am Verlauf der Stärke- 
kurve nicht sicher zu erkennen, da der zur Verzuckerung gelangende 
Anteil im Verhältnis nur klein ist. Daß dieser Vorgang im wesent- 
lichen durch Temperaturerniedrigung ausgelöst wird, wurde an anderen 
Objekten mehrfach gezeigt; man vermutet einen Zusammenhang 
mit der Erhöhung der Kälteresistenz der Organe. Die näheren Um- 
stände hat vor allem MÜLLER-THURGAT (1882, 1885) an dem bekannten 
Süßwerden der Kartoffelknollen untersucht. Auch bei immergrünen 
Blättern tritt im Winter eine Steigerung des Zuckergehaltes auf Kosten 
der Speicherstärke ein (Liprorss 1896, 1907; Turrze 1919). Ein 
entsprechender Vorgang wurde auch bei Gehölzen festgestellt und 
vor allem durch NIKLEWSKI (1906) näher verfolgt. Bei Bäumen wird 
die winterliche Zuckerbilduag in Holz und Rinde zum Teil von einem 
bedeutenden Stärkeschwund begleitet. Bei Untersuchungen über 
das Verhalten der Reservestoffe in den Dauerorganen verschiedener 
Staudenpflanzen stellte ROSENBERG (1896) im Herbst und gegen 
das Frühjahr hin ein Maximum des Stärkegehaltes durch mikro- 
skopische Beobachtung fest; in der dazwischenliegenden Periode 
soll die Stärke eine deutliche Verringerung erfahren. Ob dieser 
Stärkeschwund von einer entsprechenden Erhöhung des Zucker- 
gehaltes begleitet wird oder zugleich auch andere Umwandlungs- 
produkte auftreten, ist nicht festgestellt wordeu, jedoch zu vermuten. 
LEOLERC DU SABLON (1898) beobachtete in den Knollen von Ranunculus 
Ficaria ab Oktober eine beträchtliche Stärkeverzuckerung. In Iris- 
Knollen bleibt nach Liprorss (1896) im Winter die Stärke erhalten, 
nur in den äußeren Gewebeschichten soll sie schwinden. Im Pteridium- 
Rhizom war eine sichtbare winterliche Verringerung des Stärke- 
gehaltes nicht festzustellen. Die Vermutung von CzaPEx (1922, S. 466), 
daß in den Dauerorganen von Staudenpflanzen während des Winters 
entsprechend der lange Zeit für richtig gehaltenen Vorstellung über 
das winterliche Verhalten der Holzpflanzen, eine Umwandlung der 
Stärke in Fett stattfindet, entbehrt jeder Grundlage. 


Bei Holzpflanzen kann das sehr verschiedene Ausmaß des winterlichen 
Stärkeschwundes auf keinen Fall durch den gleichzeitig gebildeten Zucker 
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befriedigend erklärt werden. Neben Baumarten, die den ganzen Winter über in 
Stammholz und Rinde reichlich Stärke führen, gibt es bekanntlich solche, deren 
Reservestärke praktisch vollständig verschwindet. Es lag daher nahe, einen 
Zusammenhang mit dem manchen Holzarten zu gewissen Zeiten eigenen hohen 
Fettgehalt zu vermuten. Lange Zeit herrschte die von Russow (1882) begründete, 
später von A. FiscHEr (1891), Suroz (1891) u. a. weiterentwickelte und von Ax- 
TEYS (1916) erneut vertretenen Fett-Stärketheorie, wonach die Stärke zu Beginn 
des Winters in Fett verwandelt und gegen das Frühjahr aus diesem wieder rück- 
gebildet wird. Diese Auffassung stützt sich indes ausschließlich auf mikro- 
skopische Beobachtung; in den älteren Arbeiten ist jedoch der. mikrochemische 
Fettnachweis in Pflanzenzellen nicht eindeutig durchgeführt worden, so daß die 
Möglichkeit einer Verwechslung mit anderen Inhaltsstoffen besteht. Hat doch 
A. Meyer (1918) gezeigt, daß es sich bei der angeblichen winterlichen Fett- 
bildung in immergrünen Laubblättern (vgl. Czarek 1922, 8.751) um Zelleinschlüsse 
anderer Beschaffenheit handelt, die mit periodischen Stoffwechselerscheinungen 
nichts zu tun haben. Auch Anrevs (1916) fand in manchen „Fettbäumen“ statt 
Fett nur äußerlich fettähnliche Inhaltstoffe, von denen er jedoch annahm, daß sie 
sich in Stärke oder Fett verwandeln können. Fasrictus (1905) konnte für die 
Fichte auf mikrochemischem Wege eine winterliche Fettbildung nicht be- 
stätigen. Wesentlich ist jedoch, daß es durch makrochemische Methoden weder 
VANDEVELDE (1898) und NrkLEwskr (1906) noch neuerdings GÂUMANN (1928, 
1935) gelang, einen unmittelbaren Zusammenhang zwischen dem winterlichen 
Fettgehalt der Bäume und dem Kohlenhydratstoffwechsel nachzuweisen. 
Dennoch findet auch in neueren Lehrbüchern (BOYSEN-JENSEN 1939, S. 230) die 
frühere Vorstellung teilweise immer noch Erwähnung. 

An sich ist es verwunderlich, daß der Nachweis einer Kohlenhydratumwand- 
lung in Fett auch bei solchen Baumarten nicht einwandfrei gelang, die im Win- 
ter viel Fett enthalten wie Birke oder Linde (bis 2—2,5% bzw. 9—10%, bezogen 
auf die Trokenmasse von Holz und Rinde) und dabei ziemlich stärkefrei werden. 
Wissen wir doch seit Przrrzr (1872, 8. 510), daß bei der Reife fettspeichernder 
Samen das Fett aus zugeleiteten Kohlenhydraten entsteht, während durch neuere 
Untersuchungen klargestellt wurde, daß bei der Keimung das Reservefett unter 
O,-Aufnahme in Zucker bzw. Stärke rückverwandelt wird (vgl. Marruzs 1927, 
HEUMANN 1944). Wie es sich mit dem Fettstoffwechsel der Holzpflanzen tat- 
sächlich verhält, ist gegenwärtig noch ungeklärt. WETzeL (1940, S. 251) lehnt 
in seinem Lehrbuch eine Fett-Stärkeumwandlung bei Bäumen entschieden ab, 
doch wurden seine diesbezüglichen Untersuchungen an der Lindenrinde (vgl. 
Hevumann 1944, S. 111) leider nicht veröffentlicht. Die Buche enthält beispiels- 
weise im Winter in den Knospen und in der Rinde einen beträchtlichen Fett- 
vorrat, der sich nach Gäumann (1935) von Juli bis in den Herbst allmählich 
bildet und vor dem Laubausbruch zu °/,, wieder veratmet wird; eine Rück- 
verwandlung in Kohlenhydrate war dabei nicht nachweisbar'. 

Trotzdem besteht aber die Tatsache, daß im Winter der Kohlenhydrat- 
gehalt von Stamm und Rinde stark abnimmt, um gegen das Frühjahr hin erneut 
anzusteigen, so daß vor dem Laubausbruch ein zweites Maximum erreicht wird. 





1 Gäumann (1935 b, S. 265) hält in der Stammrinde der Buche eine Fett- 
bildung aus Stärke nur in der letzten Bildungsphase in den Monaten Novem- 
ber-Dezember für möglich, da in dieser Zeit der Fettgehalt stark ansteigt, 
während gleichzeitig die Stärkereservön zurückgehen. Die Stärke-Fettumsetzung 
verläuft aber hier, „sofern sie sich überhaupt in dieser Weise abspielt, nur 
nach einer Richtung“. In den Knospen (a. a. O., S. 177) vollzieht sich die 
Fettbildung auf jeden Fall völlig unabhängig von den Kohlenhydratreserven. 
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GäuUMANN (1928) glaubt, daß während der Winterperiode umfangreiche Stoff- 
verschiebungen stattfinden, indem die Reservekohlenhydrate zunächst im Baum 
nach unten wandern und sich in der Stockregion ansammeln; gegen das Frühjahr 
soll dann als Vorbereitung zum Austreiben eine umgekehrte Bewegung einsetzen, 
wobei die Stoffe in die vorher entleerten Teile des Stammes von neuem ein- 
strömen und vorübergehend wieder als Stärke zur Ablagerung kommen. Auf 
winterliche Stoffbewegungen in den Baumstämmen schloß bereits LECLERC 
Du SABLON (1905) aus Ringelungsversuchen und vermutete eine Umwandlung 
der Stärke in Reservezellulose (1904/06). Auch BERTHOLD (1904, S. 222) hat 
schon die winterliche Stärkelösung in Bäumen mit teilweisen Stoffumlagerungen 
in vertikaler Richtung in Zusammenhang gebracht. 

Beim Pteridium-Rhizom spielt das Fett als Reservestoff überhaupt 
keine Rolle; irgendwelche Umsetzungen besonders in der Winter- 
zeit unter Einbeziehung des Fettgehaltes scheinen nicht vorzukommen. 
Ob sich bei anderen Staudenpflanzen den Bäumen entsprechende 
Fettstoffwechselerscheinungen finden, wäre noch zu prüfen. Über- 
haupt dürfte der Reservestoffhaushalt der Dauerorgane krautiger 
Pflanzen sicher noch manches Interessante bieten, gerade im Hinblick 
auf die noch wenig geklärten Vorgänge während der Winterruhe. Die 
einfacheren Verhältnisse gegenüber den Holzpflanzen werden hier 
eher eine Klarstellung solcher Fragen ermöglichen, die bei jenen 
aus methodischen Gründen nicht so leicht zu überblicken sind. 

Der Stoffverbrauch der Pteridium-Rhizome während der Winter- 
ruhe ist verhältnismäßig groß; ungefähr 1}, der bei Beendigung der 
Vegetationstätigkeit vorhandenen N-freien Extraktstoffe werden in 
der Zeit von Oktober bis April veratmet. Die hohe Atmungsquote 
dürfte zum Teil damit zusammenhängen, daß im Gegensatz zu manchen 
anderen Dauerorganen der Wassergehalt der Rhizome während der 
Ruheperiode nicht herabgesetzt wird. Der Stoffverlust betrifft in erster 
Linie die Stärke, während andere Substanzen in dieser Periode offenbar 
weniger angegriffen werden (Tabelle 1). Der Zuckerspiegel wird erst 
in der letzten Phase (Februar— April), wenn in Annäherung an das 
Frühjahr die Stoffwechselaktivität allgemein zunimmt, gesenkt. Ent- 
sprechend den Befunden von MÜLLER-THURGAU und SCHNEIDER- 
ORELLI (1910) an Kartoffelknollen ist anzunehmen, daß hierbei neben 
der Temperaturerhöhung auch ein innerer Rhythmus im Stoffwechsel 
maßgeblich ist; der Zuckerschwund wird hierbei sowohl durch eine 
erhöhte Atmung als auch durch Rückverwandlung in Stärke bewirkt. 
Auch für Baumzweige (Fischer 1891, S. 113) und wintergrüne Blätter 
(LipForss 1896) ist bekannt, daß sie im Winter auf eine Temperatur- 
steigerung mit einer raschen Umwandlung gelöster Kohlenhydrate in 
Stärke antworten. 


In der Vorfrühlingsphase ist der Stoffverbrauch der Pteridium- 
Rhizome gegenüber der eigentlichen Winterzeit bereits wesentlich 
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erhöht (Tabelle 2); sie bildet die Überleitung zur neuen Austriebs- 
periode, womit der Jahreszyklus im Stoffhaushalt wieder geschlossen 
ist. Das verschiedene Verhalten der Rhizome im Frühjahr 1946 und 
1947 zeigt, daß der Stoffwechselablauf durch die jeweiligen Witterungs- 
umstände in gewissem Umfang abgewandelt werden kann. Die be- 
obachteten Verschiedenheiten an den beiden vergleichend unter- 
suchten Standorten deuten einerseits auf eine recht tiefgreifende 
BeeinfluBbarkeit des Stoffhaushaltes in quantitativer Hinsicht 
durch die Umweltbedingungen hin, während qualitativ, d.h. im 
Ablauf der einzelnen Phasen, eine überraschende Gleichartigkeit 
zu erkennen war. 


Zu enfa. 


1. Die Veränderungen in der stofflichen Zusammensetzung der 
Grundachsen von Pteridium aquilinum werden im Jahresablauf an zwei 
typischen Standorten der Pflanze untersucht. Bei der Auswertung 
der Ergebnisse wurde neben der üblichen Berechnungsweise auf 
Trockensubstanzbasis auch der Rohfasergehalt als Bezugsgröße 
benutzt. 

2. Nach dem herbstlichen Maximum erfahren die Reservestoffe 
schon während der Winterruhe eine spürbare Abnabme durch Atmungs- 
verlust (um etwa !/, der N-freien Extraktstoffe). Mit Annäherung an 
das Frühjahr erhöht sich der Stoffverbrauch (Vorfrühlingsphase) 
und leitet in die Austriebsperiode (Mai) über, in der der Stärkevorrat 
je nach Standortsverhältnissen zur Hälfte bis vollständig aufgezehrt 
wird. Neben der Stärke (Bestimmung nach v. FELLENBERG), die 
knapp die Hälfte der N-freien Extraktstoffe ausmacht, werden noch 
andere Kohlenhydrate verbraucht und zwar zum Teil früher und rascher 
als die Stärke. Der Gesamtaufwand für den Blattaustrieb beträgt 
45—70% der am Ende des Winters vorhandenen Stoffmengen und be- 
wirkt zum Teil eine nahezu vollständige Erschöpfung der Vorräte. Beim 
Austrieb werden ferner in geringem Maße Aschenbestandteile dem 
Rhizom entzogen, wahrscheinlich auch Proteine, während der Fett- 
gehalt unberührt bleibt. 

3. Die Neubildung der Stoffreserven beginnt bereits wieder im 
Juni und erreicht im Juli ihr größtes Ausmaß; dabei geht die Auf- 
füllung des Speichergewebes dem weiteren Wachstum der Rhizome 
vor. Der Zuckergehalt der Rhizome (ebenso der wasserlösliche An- 
teil) erreicht ein Maximum in der Austriebszeit und einen zweiten 
Höchstwert im Winter, wo in Übereinstimmung mit anderen Er- 
fahrungen die Temperaturerniedrigung eine Zuckerbildung auslöst. 
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NACHWEIS EINES KONZENTRATIONSHUBS ZWISCHEN 
PALISADENZELLEN UND SIEBROHREN. 


Von 
BRUNHILD ROECKL. 


Mit 6 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 6. September 1948.) 


Einleitung. 

Seit dem Eıscheinen von Minous Buch über ,, Die Stoffbewegungen 
in der Pflanze‘ (1930) bildet die Frage der Mechanik der Assimilat- 
leitung einen der Brennpunkte pflanzenphysiologischer Diskussionen. 
Wie aus Husers jährlichen Berichten in den ‚‚Fortschrittender Botanik‘ 
hervorgeht, steht dabei die Frage im Vordergrund, ob die Assimilate 
mit dem Lösungsmittel durch Konvektion oder im ruhenden Lösungs- 
mittel molekular wandern. Neben dieser Hauptfrage harren aber 
noch eine ganze Menge von Teilfragen der Lösung, deren Klärung 
auch Licht auf das Kernproblem zu werfen verspricht. 

So spielt in sämtlichen Erklärungsversuchen der Konzentrations- 
unterschied zwischen den Stätten der Erzeugung und des Verbrauches 
der Assimilate die Rolle eines Motors der Stoffbewegungen. Nach der 
Minouschen Druckstromhypothese, dem detailliertesten Versuch, eine 
Massenströmung in den Siebröhren verständlich zu machen, soll die 
hohe Konzentration in den assimilierenden Blattzellen auf größerer 
Fläche ein langsames osmotisches Ansaugen von Wasser aus den 
Wasserleitbahnen bewirken, und wegige Tüpfelverbindungen nach 
den Siebröhren sollen diese langsame osmotische Bewegung in eine 
hydraulische transformieren, welche mit der Verkleinerung des leitenden 
Querschnitts immer schneller wird und in den Siebröhren Stunden- 
geschwindigkeiten von einigen Dezimetern erreicht. Diese spezielle 
Fassung der Konvektionstheorie setzt demnach ein kontinuierliches 
Gefälle von den Stätten der Erzeugung zu denen des Verbrauches 


voraus. 

Da dies eine der leichtest prüfbaren Teilaussagen der Münczschen 
Theorie ist, hat sie von Anfang an in der Diskussion eine große Rolle 
gespielt. So steht CURTIS gegen MÜncH und PFEIFFER für Münch. 
Bei Curtis steht die Entleerung von Speichern und Samenkeimung im 
Vordergrund. Das Zentralproblem ist aber zweifellos die Assimilat- 
wanderung von den Blättern zu den Verbrauchsstellen. Hier hat 
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PFEIFFER im großen ein Konzentrationsgefälle sichergestellt. Seine 
Beweisführung hat aber eine schwache Stelle. Die Blätter als Orte 
der Erzeugung zeigen kryoskopisch oft eine niedrigere Konzentration 
als der Siebröhrensaft. Besonders bei Robinia pseudacacia ergab sich 
kein osmotisches Gefälle vom Blatt zum Siebröhrensaft. PrEIFFER 
erklärt sich das dadurch, daß die kryoskopisch ermittelten Werte Mittel- 
werte für die ganze Blattspreite darstellen, Werte für das assimilierende 
Blattparenchym aber wesentlich über den kryoskopisch ermittelten 
Durchschnittswerten liegen dürften. 

Nun fanden aber PHiLzis und Mason schon 1933 bei der ver- 
gleichenden Prüfung der Zuckerkonzentration von Preßsäften der 
Blattspreiten und Blattrippen ein gegenteiliges Konzentrationsgefälle. 
Sie denken daher an eine Drüsentätigkeit beim Ausscheiden der Assi- 
milate von den assimilierenden Zellen in die Siebröhren. Auf diesen 
Punkt konzentrierten sich meine Untersuchungen. 


A. Nachweis des Konzentrationshubs. 


I. Fragestellung und Methodik. 

Herr Prof. Dr. HUBER, der nach Münchs Wegberufung in Tharandt 
als Referent der von PFEIFFER eingereichten Dissertation auf diesen 
schwachen Punkt seiner Beweisführung aufmerksam geworden war, 
beabsichtigte ihn bei Gelegenheit weiter zu prüfen. Vorversuche 
zeigten ihm aber, daß eine einwandfreie Entscheidung umfangreiche 
Versuche erfordere, weil bei Robinia zur Zeit reichlichen Siebröhren- 
saftflusses die Palisadenzellen bereits zu tropfigem Zerfall ihrer Proto- 
plasten neigen, was die Feststellung von Plasmolysen erschwert. 
Er ermunterte mich daher, dem Fragenkomplex für längere Zeit meine 
Aufmerksamkeit zu schenken und auf möglichst breiter Grundlage 
zu entscheiden, ob die Konzentration von den Palisaden zu den 
Siebröhren wirklich kontinuierlich abnimmt oder nicht vielmehr im 
Sinne der Angaben von Mason und PHıLLıs zunimmt. 

Ich möchte nicht versäumen, Herrn Prof. Huser für die Überlassung des 
fesselnden Themas und seine ständige Beratung meinen aufrichtigen Dank 


auszusprechen. Ebenso danke ich Herrn Prof. SUESSENGUTH für die freundliche 
Überlassung von Arbeitsraum, Geräten und Material im Botanischen Institut 


Nymphenburg. 


II. Untersuchungen an Robinia pseudacaeia. 

Nachdem in Prerrrers Untersuchungen bei Robinia die auf- 
fälligste Diskrepanz zwischen kryoskopischem Wert des Blattpreß- 
saftes und der Konzentration des Siebröhrensaftes zutage getreten war 
und daher dieses Objekt besonders deutliche Ausschläge erwarten ließ, 
begann ich meine Untersuchungen mit Robinia. Sie besitzt auch, 
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dank der weitmaschigen Siebröhren und einer großen Safthautbreite, 
den Vorzug guter Saftergiebigkeit (vgl. dazu Huser 1939, HUBER 
und RouscHAL), während vom Standpunkt der plasmolytischen Unter- 
suchungen dickblättrige Objekte bequemer gewesen wären. 


1. Osmotische Werte im Blatt. 


a) Plasmolytisch. Es galt nun, die osmotischen Werte der Blätter 
mit den osmotischen Werten des Siebröhrensaftes zu vergleichen. 
Die Kryoskopie liefert On-Werte, die aber nur summarische, also Mittel- 
werte darstellen. Die Plasmolyse liefert zunächst Og-Werte, die aber 
individuell und daher in meinem Fall vorzuziehen sind. 

Die Ratschläge, welche ANNI BUHMANN in ihrer Arbeit „Kritische Unter- 
suchungen über vergleichende plasmolytische und kryoskopische Bestimmungen 
des osmotischen Wertes‘ zur Vermeidung der Fehlerquellen der plasmolytischen 
Methode gibt, wurden genau beachtet : Als Plasmolytikum diente der praktisch nicht 
permeierende Rohrzucker. Da zur Überwindung des Ablösewiderstandes von der 
Wand ein gewisser Überdruck erforderlich ist, wurden die grenzplasmolytisch ge- 
wonnenen Werte nach Bunmanns Vorschlag zum Teil auch durch Grenzdeplasmo- 

" lyse gesichert. Da unsere weiteren Untersuchungen überdies eindeutig ergeben, daß 
die osmotischen Werte der Palisaden niedriger liegen als die des Siebröhrensaftes, 
spielen Fehlerquellen, welche die osmotischen Werte zu hoch erscheinen lassen 
könnten, z.B. auch die Vernachlässigung der Turgordehnung (Og statt On), 
ohnedies keine Rolle; sie würden meine Befunde höchstens unterstreichen. 


Zur Untersuchung dienten Gehölze des Botanischen Gartens Nymphenburg, 
junge Bestände im Nymphenburger Schloßpark, im Alten Botanischen Garten am 
Lenbachplatz und im Isartal in der Nähe Münchens. 

Aus Vorversuchen von Prof. HUBER war bekannt, daß gegen den 
Herbst, wenn der Siebröhrensaft reichlicher zu fließen beginnt, die 
Blattpalisaden von Robinia zu tropfigem Zerfall des Plasmas neigen. 
Der Zerfall beginnt etwa anfangs September und erschwert die sichere 
Unterscheidung der Grenzplasmolyse oder macht sie sogar unmöglich. 
Um dieser Schwierigkeit zu entgehen, begann ich vorsichtshalber 
bereits Ende Juni mit regelmäßigen Bestimmungen der osmotischen 
Werte im Blatt. 

Die Plasmolyse der Blattquerschnitte machte zu dieser Zeit noch 
Schwierigkeiten: In den nicht vollkommen entwickelten Blättern 
schrumpfelten die Zellen mit ihren Wänden, ohne zu plasmolysieren. 
Es konnten also nur völlig ausgewachsene Blätter zu genauen Bestim- 
mungen verwendet werden. Auch kostete es anfangs einige Mühe, 
die Plasmolyse in den Palisaden einwandfrei und genau zu sehen. Es 
war eine große Erleichterung, als ich dazu überging, die Schnitte 
vor dem Einlegen in die Konzentrationsreihen unter der Luftpumpe 
zu entlüften. Nunmehr war es eine Freude, die stets völlig konvex 
abgerundeten Protoplasten mit dem Okularmikrometer zu messen. 
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Soweit ich beurteilen konnte, hat Entlüftung und Wässerung keinen 
Einfluß auf die Höhe des plasmolytischen Grenzwertes. Aus den 
ersten Versuchsreihen 
entstand Tabelle 1. 

Es war möglich, die - 


Tabelle 1. 
Robinia-Palisaden, Rohrzuckerplasmolysen. 





























genauen osmotischen Baum-| _Og der 
Verhältnisse des Blat- Datum |Baum | höhe | Palisaden 
tes festzustellen. Ana- HE Pme À Ve non 
log den Angaben von 9.6.47] 1 | 6 |o,6 | 17,8 | Sonnenblatt 
URSPRUNG und BLuM  27.6.47 2 8 10,55| 16,2 “i 
(1916) fiir das Buchen- = = r 7 4 ora ” 
blatt zeigte die Epider- 4.7.47] 5 | 6 [0,5 | 14,3 | Schattenblatt 
mis immer den niedrig- 5.7.47 6 6 10,6 17,8 | Sonnenblatt 
sten Wert. (Grenzplas- - ran : + 2 Schattenblatt 
molyse bei0,35Mol.)Pa- 6.7.47| 9 5 10,6 | 17,8 | Sonnenblatt 
lisaden und Schwamm- 8.7.47] 10 4 [0,7 | 21,5 - 

h hi 7.7.47] 11 5 0,65; 19,1 ae 
parenchym erschienen 8,7.47| 12 | 10 |0,55| 16,2 st 
im Rahmen der gewähl- 10.7.47] 13 8 10,65] 17,8 as 
ten Konzentrationsstu- Gesamtdurchschnitt . . . | 17,9 


fen von 0,05 Mol meist 
gleich, wobei die Palisaden eher etwas höheren Druck zeigten. Auf- 
fallend war ein besonders hoher Druck in den Sammelzellen, was uns 


später noch beschäf- 
tigen wird. Tabelle 2. Kryoskopisch ermittelte On-Werte der 
. . Blätter von Robinia pseudacacia. (Im Hinblick auf 
b) Kry oskopisch. Die spätere Erörterungen gebe ich in Spalte 4 auch die 
plasmolytisch festge- Refraktometerwerte des Siebröhrensaftes an.) 











stellten Werte wurden ee mn we 
später noch kryosko- voi Ra ae „wert des 
pisch gesichert. Der such Blätter auto 
Preßsaft der Blätter Atm. | % 
i m | 

wurde aus den Fieder 1 9.9.47 12.76 4 
blättern ohne Haupt- 2 | 27.9.47 13,36 25 
rippe gewonnen. Das 2 = - = = = 
Abtöten des Materials 5 30. 9. 47 29 87 29,3 
geschah durch 10 bis 6 30. 9. 47 21,36 28,4 


15 Min. langes Erhitzen 
auf 100°C im Wasserbad oder Dampftopf, das Auspressen mit der 


Pflanzenpresse. Der Gefrierpunkt wurde mit dem Kryoskop nach 
Drvucker-Burian bestimmt. Die Bestimmung wurde 3—4mal bis zum 
genau festgestellten Gefrierpunkt ausgefiihrt. 

Da zur Gefrierpunktbestimmung, wie schon einmal erwähnt, use 
Blätter verwendet werden, liefert sie nur Mischwerte. Außer dem 
assimilierenden Gewebe werden auch Epidermis, kleine und größere 


Planta Bd. 36. 35 
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Blattrippen zur Herstellung des Preßsaftes mit verwendet. Es sind also 
von vorneherein verhältnismäßig niedere Werte zu erwarten. Wie 
Tabelle 2 zeigt, liegen die kryoskopisch ermittelten Blattwerte im all- 
gemeinen tatsächlich noch beträchtlich unter den plasmolytisch be- 
stimmten Einzelwerten von Tabelle 1. 

In den beiden letzten Versuchen 5 und 6 fallen die hohen On-Werte 
auf. Die Werte stammen von zwei ganz anderen Objekten, die, wie 
angegeben, auch besonders hohe Refraktometerwerte lieferten und ent- 
sprechend hohe Blattwerte zeigen. Im übrigen ist ein genauer Vergleich 
mit Tabelle 1 schon wegen der viel späteren Jahreszeit unmöglich. 


2. Osmotischer Wert des Siebröhrensaftes. 


a) Refraktometrisch. Untersuchungen von WISLICENUS ergaben, 
daß der Siebröhrensaft zu über 80% aus Zuckern (beinahe ausschließ- 
lich aus Rohrzucker) besteht. Zur Bestimmung seiner Konzentration 
konnte daher die von Prof. HuBER schon mit Erfolg angewandte 
refraktometrische Methode verwendet werden. Mühelos konnte mit 
Hilfe des Zeißschen Handzuckerrefraktometers der Zuckergehalt 
im Siebröhrensaft schon im Freiland an einigen gewonnenen Tropfen 
festgestellt werden. 

Der Siebröhrensaft wurde nach der Methode von Münch (genau angegeben 
in Münchs „Stoffbewegungen der Pflanze‘‘) gewonnen. Die beim horizontalen 
Schnitt durch die Rinde, durch die geöffneten, sich plötzlich kontrahierenden Sieb- 
röhren ausgepreßten Tropfen wurden mit der Spritzflasche in Reagenzgläser ab- 
gesaugt, gut verschlossen und jeweils sofort geprüft. An Ort und Stelle wurde 
der Zuckergehalt refraktometrisch festgestellt und im Laboratorium bei der Ver- 
arbeitung dauernd überprüft. Wo der Saft eines Exemplars für die weiteren Ver- 
suche nicht ausreichte, wurde von verschiedenen Exemplaren und verschiedenen 
Höhen gewonnen. Allen speziellen Vergleichen liegen aber die in einheitlicher 
Brusthöhe der Stämme gewonnenen Refraktometerwerte des Siebröhrensaftes zu- 
grunde. Der Siebröhrensaft wurde immer zur gleichen Tageszeit, zwischen 10 und 
11 Uhr vormittags gewonnen. 

Mitte Juni setzte endlich der erwartete Ausfluß von Siebröhrensaft 
spärlich ein. Ein Anschnitt ergab immerhin schon so viel Saft, daß 
seine Konzentration refraktometrisch mit dem Handzuckerrefrakto- 
meter gemessen werden konnte. Mit fortschreitender Jahreszeit wurde 
der Saftfluß bald reicher. So konnten ab Mitte Juli vergleichende Ver- 
suchsreihen von Siebröhrensaftkonzentration und Palisadenplasmolyse 
durchgeführt werden. 

Gleichzeitig wurden von jedem Versuchsobjekt Blätter von der 
Krone — es wurde darauf geachtet, daß es stets Sonnenblätter waren — 
genommen und plasmolytisch untersucht. 

Der Siebröhrensaft wurde etwa in Brusthöhe desselben Stammes 
refraktometrisch gemessen. An 35 Exemplaren wurden so Wertepaare 
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für den osmotischen Wert der Blätter, besonders der Palisaden und 
für den Refraktometerwert des Siebröhrensaftes gewonnen. 


Es gilt nun, die Refraktometerwerte für den Siebröhrensaft und 
die osmotischen Werte für das Blattgewebe, besonders der Palisaden, 
auf ein vergleichbares Maß zu 
bringen. In erster roher An- Tabelle 3. Refraktometerwerte des Sieb- 
näherung lassen sich die On- röhrensaftes und Og-Werte der Palisaden 
Werte für den Siebröhrensaft een 




















den bekannten Tabellen Wat- Refrakto- Osmotischer 
TERs entnehmen, unter der An- Datum oo Sie. Patients 
nahme, daB sie ausschlieBlich ee nr = er in Mol lin Atm. 
auf den refraktometrisch erfaß- 
ten Zuckergehalten beruhen. 19.7. 23,4 0,6 17,8 
Schon Münch hat aber festge- = = rH = 
stellt, daß infolge des Anteilsan 21.7. 22,3 0,6 17,8 
Monosacchariden, organischen 21.7. 0,6 17,8 
Säur Sal toi bols d 21. 7. 26 0,6 17,8 
auren, Saizen anderem der 26. 7. 23,4 0,5 14,3 
On-Wert des Siebröhrensaftes 26.7. 22 0,5 14,3 
öher i tb set oR. 22° 05 | 14,3 
höher liegt, als seinem Rohr MT Fr 05 143 
zuckergehalt entspricht. Ich 28.7. 23 0,45 12,7 
kann diese Angabe bestätigen. 29.7. 20,3 0,5 14,3 
In allen Versuchen wurden ver- 29. 7. 23 0,5 14,3 
. : 31. 7. 23,4 0,55 | 16,2 
gleichend die Refraktometer- 2.8. 24 0,55 16,2 
werte des Siebröhrensaftes und 4. 8. = 0,6 ie 
die On-Werte des Siebröhren- ei > ig DaB 12,7 
saftes plasmolytisch (wie später . 6.8. - 22,3 0,5 14,3 
näher beschrieben wird) und 7. 8. 27 0,8 25,5 
k konisch besti 4 Inte 8. 8. 26 0,7 24,5 
ryoskopisch bestimmt. Injedem 9.3. 25 0,55 | 19,1 
Fall lag der On-Wert beträcht- 12. 8. 26,4 0,7 21,5 
lich höher.als der Refraktometer- 12. 8. 26 0,7 21,5 
ean x 13. 8. 24,2 0,6 17,8 
wert. Bei einer Nacheichung mit 13.8. 27 0,8 25,5 
volumnormalen Rohrzucker- 16. 8. 21 0,5 14,3 
lösungen haben sich übrigens = 2 ze >> ad 
in den absoluten Angaben unseres 19. 8. 26 0,7 21,5 
Handzuckerrefraktometersnicht 25-8. 26 0,7 21,5 
hetriéchtlichs Abweich 26.8. 27 0,8 25,5 
unbeträchtliche weichungen 98.8, 28 0,8 25,5 
ergeben. Da diese jedoch im 27.8. 29 0,85 | 27,6 


Rahmen dieser vergleichenden 

Untersuchung keine wesentliche Rolle spielen, wurde von einer Kor- 
rektur abgesehen. Wir werden auf die absoluten Werte in anderem 
Zusammenhang zurückkommen. Zur Errechnung des wirklichen. 
On-Wertes des Siebröhrensaftes wählte ich zwei Wege. 


35* 
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b) Plasmolytisch. Zur Bestimmung des osmotischen Wertes des 
Siebröhrensaftes schaltete ich Majanthemum bifolium, das aus zahl- 
reichen Untersuchungen Hörters als Idealobjekt der Plasmometrie 
bekannt ist, als Testobjekt dazwischen. Durch Anthocyanfärbung 

eignen sich bekanntlich 

Tabelle 4. Vergleichende Plasmolyseversuche die Zellen der Stengel- 

mit Majanthemum. hypodermis von Majan- 











themum besonders gut 
Konzen- 
PI lysegrad ä 
trationsreihe pes 1 zur plasmometrischen 
Messung. 
a) Konzentrationsreihe mit Siebröhrensaft War der gewonnene 


(hergestellt in Bruchteilen des Normalsaftes, 


in Klammer Refraktometerwert) Siebröhrensaft spärlich, 


nicht ausreichend für 


0,5 (11,5) 
0,6 (15) Grenzplasmolyse eine Konzentrations- 
- 19.) reihe, so wurden die Zel- 
0,9 (21,3) len von Majanthemum 
1,0 (25,3) | sehr starke Plasmolyse in konzentriertem Sieb- 
b) Konzentrationsreihe mit Rohrzucker (Mol). öhrensaft allein unter- 
0,56 - sucht. Der Grad dieser 
0,65 Grenzplasmolyse Plasmolyse wurde ver- 
i glichen mit den Plas- 
0,9 molysegraden desselben 
1,0 Plasmolysegrad ähnlich dem Grad Objektes in einer Kon- 


der Plasmolyse in konzentriertem à ‘ 
Siebröhrensaft zentrationsreihe von 


Durchschnittswert von 30 gemes- Rohrzucker und Koch- 
senen Zellen 0,65 Mol = 19,1 Atm. salz. Sokonnten dieana- 


c) Konzentrationsreihe mit NaCl (selbes Objekt). logen Grade der Plasmo- 
0,4 “ lyse von Majanthemum 


0,5 Grenzplasmolyse in 0,45 Mol im Siebröhrensaft, im 





de Rohrzucker sowie in 
0,8 Ähnlich dem Plasmolysegrad in kon- NaCl festgestellt wer- 
és zentriertem Siebröhrensaft den. So ist in unserem 

f gewählten Versuchsbei- 


1,0 





Durchschnittswert von 20 gemes- spiel der Grad der Plas- 
senen Zellen 0,45 Mol = 19,1 Atm. molyse im konzentrier- 

ten Siebröhrensaft vom 
Re’raktometerwert 25,3% sehr hoch. Die Konzentrationsstufe der 
Rohrzuckerkonzentrationsreihe, welche den gleich hohen Plasmolyse- 
grad bewirkt, ist 1,0 Mol. Die Konzentrationsstufe der NaCl-Kon- 
zentrationsreihe, welche denselben Grad der Plasmolyse hervorruft, ist 
0,8 Mol. Nun wurden die Og-Werte den bekannten Tabellen WaLTERs 
entnommen. So entspricht sowohl 1,0 vol.-Mol Rohrzucker wie 0,8 Mol 
NaCl einem osmotischen Druck von 34,6 Atm. Verglichen mit den fest- 
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gestellten Rohrzucker- und NaCl-Stufen läge der osmotische Wert des 
untersuchten Siebröhrensaftes vom Refraktometerwerte 25,3% dem- 
nach bei etwa 34,6 Atm. 

War der gesammelte Saft ausreichend, so wurde eine Konzentrations- 
reihe in Bruchteilen des Normalsaftes hergestellt, jede Konzentre tion 
auch mit dem Refraktometer gemessen. Daneben wurden Konzen- 
trationsreihen von Rohrzucker und NaCl hergestellt. Deren Konzen- 
trationsstufen wurden ebenfalls refraktometrisch gemessen. Von einem 
Exemplar von Majanthemum wurden nun Streifen der Hypodermis 
zerteilt und gleichzeitig in die verschiedenen Konzentrationslösungen 
verteilt. Nach einer Stunde Plasmolysedauer wurden Grenzplasmolysen 
festgestellt, die Grade der Plasmolyse im Siebröhrensaft, Rohrzucker, 
NaCl verglichen und von jeder Konzentration wenigstens 10 Zellen 
plasmometrisch gemessen. In unserem Beispiel finden wir z.B. Grenz- 
plasmolyse bei 0,6 des Siebröhrensaftes, in 0,65 Mol Rohrzucker sowie 
in 0,45 Mol der NaCl-Konzentrationsreihe. Verglichen mit den 
Atmosphärenwerten aus den Tabellen WALTERs stimmen alle Werte 
genau überein. Grenzplasmolyse bei 0,6 Mol Siebröhrensaft vom 
Refraktometerwert 15 = 0,65 Mol Rohrzucker = 0,45 Mol NaCl 
= 19,1 Atm. 


Durch Plasmometrie können noch wesentlich genauere Werte gemessen werden: 
Von bestimmten Konzentrationsstufen jeder Konzentrationsreihe (0,6—0,7—0,8— 
0,9 Mol) wurden je 10 Zellen nach der plasmometrischen Methode von HÔFLER 
gemessen. So konnten zunächst die Plasmolysegrade G jeder Konzentration C 
errechnet werden. Daraus ist nach der Formel O = C x G auch der osmotische 
Wert O leicht zu errechnen. Alle gemessenen und errechneten Ergebnisse stimmen 
gut überein. 


Tabelle 5. Osmotische Werte des Siebröhrensaftes ermittelt mit Majanthemum als 
Testobjekt. (Og von Majanthemum lag in jedem Fall zwischen 11,1 und 12,7 Atm.) 











Siebröhrensaft Siebröhrensaft Siebröhrensaft 
Refrakto- Osmotischer Refrakto- Osmotischer Refrakto- Osmotischer 

meterwert Wert meterwert Wert meterwert Wer 
% Atm. % Atm, % Atm. 

24 29,7 22,2 25,5 27 35,9 
24,3 31,0 26 34,5 25,4 34,6 
23 26,8 25 31,0 29 38,6 
34,5 26 34,5 

















21 25,5 25,3 


Die aus 12 Versuchen gewonnene Tabelle 5 zeigt einwandfrei, 
daß die On-Werte des Siebröhrensaftes noch beträchtlich höher liegen 
als seine Refraktometerwerte. Würde man also diese gemessenen Werte 
in Tabelle 2 einsetzen, so wäre die Konzentrationsdifferenz zwischen 
Palisadenzellen und Siebröhrensaft noch bedeutend höher. Zum Ver- 
gleich seien einige Werte nebeneinandergestellt. 
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Tabelle 6. Vergleich der Refraktometerwerte und der osmotischen Werte des Sieb- 








röhrensaftes. 
o- | Osmotischer Refrakto- | Osmotischer Refrakto- Osmotischer 
meterwert Wert meterwert Wert meterwert Wert 
% Atm. % Atm. — % Atm. 
12 14,3 22,2 25,5 26 34,6 
13 17,8 23 26,8 27 35,3 
15 19,1 24 29,7 29 38,6 
21 25,5 25 31 

















Die Werte wurden in einer Kurve (Abb. 1) graphisch dargestellt. 
Auf der Abszisse wurden die Refraktometerwerte abgetragen, auf der 
Ordinate der dazu gehörige osmotische Druck in Atmosphären. Die 
Punkte weisen keine starke Streuung 


Atm ? auf. Es besteht zwischen ihnen eine 
35 


eindeutige Zuordnung. Verbinden 
wir sie, so bekommen wir eine an- 
nähernde Gerade. Der On-Wert des 
Siebröhrensaftes steigt also sehr 
gleichmäßig mit dem Refraktometer- 
wert. In Prozenten ausgerechnet 
liegt der osmotische Wert des Sieb- 
röhrensaftes durchschnittlich 25% 
höher als sein dazugehöriger Re- 
fraktometerwert. 

c) Kryoskopisch. Neben den Plas- 
molysewerten des Siebröhrensaftes 
wurden kryoskopisch On-Werte er- 
0 5 30% mittelt, sobald der Saft in ausrei- 
Abb. 1. Beziehung zwischen Refrakto- (chenden Mengen floß. Der Sieb- 
meterwert (Prozent, Abszisse) und os- 3 p = z 
motischem Weit des Siebrôhrensaftes. rührensaft wurde in gleicher Weise 

gewonnen und der Gefrierpunkt des 
Originalsaftes sowie der durch Verdünnung mit destilliertem Wasser 
hergestellten Konzentrationsstufen mit dem Kryoskop von DRUCKER- 
BURIAN gemessen. | 

Die durch Handzuckerrefraktometer und Plasmolyse mit Majanthe- 
mum als Testobjekt gewonnenen Werte wurden vergleichend neben die 
kryoskopisch ermittelten Werte gestellt. Die auf verschiedene Weise 
gewonnenen Werte stimmen sehr gut überein und unterstreichen die 
schon gewonnenen Ergebnisse. 





3. Direkter Nachweis des Konzentrationshubs: Plasmolyse im eigenen 
Siebröhrensaft. 

Das einheitliche Ergebnis vorstehender Versuche lautet: Die osmo- 

tischen Werte des Assimilationsparenchyms liegen um ein beträchtliches 
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unter den Werten des Siebröhrensaftes. Bedarf es noch eines weiteren 
Beweises, so liefern ihn die ferneren Untersuchungen. Liegen nämlich 
die On-Werte des Siebröhrensaftes 


tatsächlich so hoch überden Werten Tabelle 7. Vergleichende plasmolyti- 
sche und kryoskopische Werte des Sieb- 











der Blätter, wie es die ersten Ver- e 
: röhrensaftes. 

suchsreihen zeigen, so müßten die = 
Palisadenzellen der Blätter im eige- Retrakto- ————— 
nen Siebröhrensaft plasmolysierbar „> Tg = ar 
sein. Als im Juni Einzelexemplare % lytisch | skopisch 
noch zu wenig Saft für diese Unter- 

hung liefert den Blatt 2 = er 
suchung lieferten, wurden Blatt- 29 25,5 25,64 
querschnitte zuerst in gesammeltem 23 26,8 26,9 
Saft untersucht. Es konnte bei 24 29,7 29,67 
: : ‘ 25 32,3 32,3 
jedem Versuch einwandfreie Plas- 26 34,6 33,95 








molyse festgestellt werden. 

Mit einiger Spannung wurde nun den Plasmolyseversuchen im 
eigenen Saft entgegengesehen. ‚Eigener Saft“ ist vom gleichen Baum 
in Brusthöhe oder vom Tragzweig des 
Blattes abgezapfter Siebröhrensaft. 
Im August floß der Saft so reichlich, 
daß von einem Exemplar eine ge- 
nügende Menge Siebröhrensaft in ein 
gut verschließbares Wägegläschen ab- 
gefüllt werden konnte. Blattquer- 
schnitte wurden vorher sorgfältig 
ausgewählt, unter dem Mikroskop 
untersucht und eingelegt. 

Das Experimentum crucis gelang: 
Als die Schnitte nach !/,—1 Stunde 
Einwirkungsdauer im eigenen Sieb- Abb. 2. Robinia pseudacacia. Blatt- 

A. fi querschnitt im eigenen Siebréhren- 
röhrensaft üntersucht wurden, waren  saft plasmolysieıt (Zeichenokular). 
bei allen Objekten Palisaden, Schwamm- 
parenchym und Epidermis gut sichtbar plasmolysiert. Damit ist der 
Konzentrationshub einwandfrei und direkt bewiesen. 











IH. Untersuchungen an anderen Objekten. 

Nachdem der Konzentrationshub an unserem Hauptobjekt Robinia 
pseudacacia bewiesen ist, beschäftigt uns die Frage: Wie liegen die 
Verhältnisse bei anderen Objekten ? Haben wir im Assimilations- 
system von Robinia pseudacacia einen Fall analog dem Wurzeldruck 
der gleichsam einen Reservemotor darstellt, der eingeschaltet wird, 
wenn der normale Motor der Transpirationssaugung versagt oder 
gestört wird. Der Wurzeldruck ist bekanntlich sehr beschränkt 





540 


Bruni RoEckL: 





Tabelle 8. Robinia-Blattplasmolysen in gesammeltem und eigenem Siebröhrensaft. 

















= Datum pre Plasmolytikum Plasmolysen von 
1 30. 7. 23 gesammelter Siebröhrensaft Ep., Pa., Schwa.! 
2 31.7. 21 = a Ep., Pa., Schwa. 
3 1.8. 21 a a Ep., Pa., Schwa. stark 
+ 8. 8. 25,2 eigener Siebröhrensaft Ep., Schwa. 
5 12.8. 26 J ‘4 Ep., Pa., Schwa. stark 
6 14. 8. 26 be 2 Ep., Pa., Schwa. _ 
7 14.8. 27 Mm ae Ep., Pa., Schwa. stark 
8 25. 8. 25 gesammelter Siebröhrensaft Ep., Pa., Schwa. schwach 
9 27. 8. 25 2 oP Ep., Pa., Schwa. 
10 27. 8. 25,4 eigener Siebröhrensaft Ep., Pa., Schwa. stark 
11 30. 8. 2 Er Ep., Pa., Schwa. stark 





vorhanden. Wir mußten daher mitder Möglichkeit rechnen, daß auch das 
bei Robinia nachgewiesene Verhalten einen Sonderfall darstellen könnte. 
Wir sahen daher mit beträchtlicher Spannung den Versuchen mit 
weiteren Objekten entgegen, wobei auf Grund der gewonnenen Erfah- 
rung gleich der entscheidende Plasmolyseversuch im eigenen Sieb- 
röhrensaft angewendet wurde. Gewählt wurden zunächst noch weitere 
Objekte, die reichlichen Saftfluß versprachen, so T'ilia, Acer und Quer- 
cus rubra. Dann aber wurden die Versuche ausgedehnt auf Exemplare 

















Tabelle 9. Blattplasmolysen verschiedener Objekte im eigenen Siebröhrensaft. 
Refrakto- 
Datum Objekt meterwert Plasmolysen von 
% 

4.10. Quercus 1 22 Ep., Pa., Schwa.! beginnend 
4. 10. Quercus 2 23 Ep., Pa., Schwa. beginnend 
5. 10. Quercus 3 28 Ep., Pa., Schwa. deutlich 
5. 10. Quercus 4 24 Ep., Pa., Schwa. deutlich 
4. 10. Tilia 1 19 Ep., Pa., Schwa. beginnend 
5. 10. Tilia 2 23 Ep, Pa., Schwa. deutlich 
6. 10. Tilia 3 23 Ep., Pa., Schwa. stark 

6. 10. Acer 1 26,2 Ep., Pa., Schwa. deutlich 
6. 10. Acer 2 27 Ep., Pa., Schwa. stark 

10. 10. Acer 3 23 Ep., Pa., Schwa. deutlich 
11. 10. Acer 4 29 Ep., Pa., Schwa. stark 

4. 10. Fagus 1 Ep., Pa., Schwa. deutlich 
6. 10. Fagus 2 Ep., Pa., Schwa. stark 

12. 10. Fagus 3 24 Ep., Pa., Schwa. deutlich 
6. 10. Aesculus 1 29 Ep., Pa., Schwa. beginnend 
8. 10. Aesculus 2 26 Ep., Pa., Schwa. deutlich 
11. 10. Magnolia 1 18 Ep., Pa., Schwa. beginnend 
1.11. Magnolia 2 20 Ep., Pa., Schwa. schwach 
22. 11. Fraxinus chinensis 1 30 Ep., Pa., Schwa. sehr stark 
14, 11. Fraxinus chinensis 2 31 Ep., Pa., Schwa. stark 


1 Ep. = Epidermis, Pa. = Palisaden, Schwa. = Schwammparenchym. 
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möglichst verschiedener Gattungen. Gute Ergebnisse wurden erzielt 
bei Fagus, Aesculus und Magnolia. Fraxinus chinensis gab über- 
raschend viel Siebröhrensaft, während andere Frazinus-Arten viel zu 
wenig oder gar keinen Saft lieferten. 

Auch bei dieser Versuchsreihe wurde der Siebréhrensaft an Ort und 
Stelle refraktometrisch gemessen, der Blattquerschnitt unmittelbar 
darauf eingelegt. Es wurde immer ein Sonnenblatt möglichst direkt 
über der Abzapfstelle genommen. Während der Untersuchungen wurde 
der Refraktometerwert dauernd überprüft. So konnte eine eventuelle 
Konzentrationsänderung des Siebröhrensaftes festgestellt werden. Die 
Versuche mit allen diesen Objekten verliefen positiv. 

Die Untersuchungen konnten leider nicht auf Nadelhölzer ausgedehnt werden, 
so gerne wir es getan hätten. Von keiner Gymnosperme, besonders auch Konifere 
ist nämlich ein Wurzeldruck bekannt!, Es wäre daher besonders wissenswert, 
ob trotzdem im Assimilationsstrom eine Drüsenmechanik mit Konzentrationshub 
vorkommt oder ob es sich dabei um eine jüngere auf die Angiospermen be- 
schränkte stammesgeschichtliche Neuerwerbung handelt. An Taxus, von dem 
Prof. Huser schon einmal Saft gewonnen hatte, wurde eine Saftgewinnung 
mehrmals versucht. So sorgsam auch der Schnitt geführt wurde, es sickerte 
höchstens ein wenig Flüssigkeit aus dem Anschnitt, gerade soviel, daß die Rinde 
ein wenig benetzt wurde. Ein Absaugen war leider nicht möglich. 


B. Lokalisierung des Konzentrationshubs. 
1. Einleitung. 

War somit das Vorhandensein eines Konzentrationshubs von den 
Blattpalisaden zu den Siebröhren sichergestellt, so galten die weiteren 
Untersuchungen der Lokalisieıung dieses Vorganges. In Analogie 
zu dem schon bekannten Endodermissprung beim Transpirations- 
strom war ich zunächst geneigt, den Sitz des Drüsenmechanismus 
in der Leitbündelscheide zu suchen. 

Ich benützte die Zeit der Vegetationsruhe während der Winter- 
monate, um mich an Hand der Literatur sowie eigener Schnitte 
zunächst einmal über die anatomischen Tatbestände zu unterrichten. 

a) Literatur. In der Literatur fanden sich ausführliche Arbeiten. DE Bary, 
Vergleichende Anatomie, STRASBURGER, Bau und Verrichtung der Leitungs- 
bahnen, CASPARY, PFITZER u. a. gaben ausführliche anatomische Beschreibungen. 
Besonders genaue Schilderungen der Bündelscheiden gibt HABERLANDT in seiner 
vergleichenden Anatomie des Assimilationssystems. Im Handwörterbuch der 
Naturwissenschaften und LINSBAUERs Handbuch der Pflanzenanatomie werden 
die Leitbündelscheiden ebenfalls beschrieben. Im Rahmen dieser, Arbeit er- 
übrigt es sich, weiter auf diese Befunde einzugehen, denn sie sind leicht aus 
der Literatur zu entnehmen. Alle diese Untersuchungen sind meist rein 
anatomischer Art ohne physiologische Auswertung. 

1 Nachdem sich isolierte Wurzeln zum Nachweis und Studium des Wurzel- 
druckes besonders geeignet erwiesen haben (WHITE), wäre es erwünscht, der Frage 
des Wurzeldruckes von Gymnospermen an Wurzelkulturen weiter nachzugehen. 
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b) Meine eigenen Beobachtungen bestätigten die in der Literatur bekannten 
Tatsachen. Sie konzentrierten sich nach eigener Erfahrung auf die besonders 
brauchbaren Objekte Helleborus und Ficus elastica. Hier sind die feinsten Ver- 
zweigungen der Gefäßbündel einfach gebaut. Sie bestehen nur mehr aus kurzen 
Tracheiden, die von den Bündelscheiden umschlossen werden, während die Sieb- 
röhren etwas früher enden. Die Scheiden bestehen meist aus einer lückenlos mit- 
einander verbundenen Reihe von langgestreckten chlorophyllarmen Parenchym- 
zellen. Diese gestreckten Zellen weisen dort, wo sie mit dem Schwammgewebe in 





B 


Abb. 3 A u. B. 


A Blattlängsschnitt von Ficus elastica. Flächenschnitt eines Leitbiindelendes. 
a Schwammparenchym, 
b Scheid lien mit b ders großen Kernen, 
c Tracheen des Bündelendes. 
B Blattquerschnitt von Ficus elastica. Querschnitt eines Leitbündelendes. 
a Schwammparenchym, 
b Scheidenzellen, 
c Tracheen. 





Verbindung treten, manchmal Seitenarme auf. Das Gefäßbündelende wird von 
kürzeren Scheidenzellen vollkommen umschlossen. Größere Gefäßbündel können 
eine 2- bis mehrschichtige Scheide aufweisen. Die Scheiden der größten Leitbündel 
sind gegen Blattober- und -unterseite hin mehrschichtig und weisen außer den 
parenchymatischen Scheidenzellen meist einen Sklerenchymstrang auf. Das ganze 
vielverzweigte Bündelsystem ist also lückenlos von Parenchymscheiden um- 
schlossen. A 

Besonders erwähnt sei noch eine auffällige Beschaffenheit der Scheiden- 
zellen. Die langgestreckten parenchymatischen Zellen sind stets chlorophylların, 
doch reich erfüllt mit Plasma. Besonders fiel ein großer deutlich sichtbarer Kern 
in den Scheidenzellen der Bündelenden, aber auch in den Zellen der übrigen 
Scheiden auf. Diese Beobachtung kann die Vermutung, die gesuchte Drüsen- 
mechanik läge in den Scheidenzellen, nur unterstreichen. 
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2. Fragestellung. 

Auf Grund dieser Vorschau spitzt sich die Fragestellung auf drei 
Möglichkeiten zu: 

1. Findet sich analog dem Endodermissprung ein Konzentrations- 
sprung innerhalb der Scheide ? 

2. Oder bilden die Scheiden nur den Abschluß der Bündel gegen außen 
und liegt eine eventuelle Drüsenmechanik in den Übergangszellen, 
den FıscHerschen Endzellen ? In diesem Fall würden die Leitbündel 
nur an ihren Enden mit den Assimilaten beladen. Diese Annahme ent- 
spräche der MünchHschen Hypothese über die Stoffwanderung in der 
Kiefernadel, nach welcher die Assimilate nur an einer kleinen Stelle 
an den Außenflanken der Gefäßbündel in die Siebröhren gelangen 
können, jede Siebröhre nur an einer Stelle, und zwar in der Nähe ihres 
oberen Endes, mit Assimilaten beschickt würde. 

3. Daneben zeigte sich aber bald als dritte, erst nicht erwogene 
Möglichkeit, ein Hub in mehreren Stufen. 


3. Methode. 


Im folgenden Teil wurden wieder mit Hilfe der altbewährten, ein- 
fachen plasmolytischen Methode die genauen Werte der Palisaden- 
zellen, der Schwammparenchymzellen, der Sammelzellen und der 
Scheidenzellen festgestellt. Blattquer- und Flächenschnitte, von Ficus 
elastica wurden mit Konzentrationsreihen von Rohrzucker und NaCl 
behandelt. Nach einstündiger Einwirkungsdauer konnten bei genauer 
Untersuchung der ganzen Konzentrationsreihe Grenzplasmolysen der 
Epidermis, der Palisaden, des Schwammparenchyms, der Sammelzellen 
und der Scheiden festgestellt werden, und damit ihr Og-Wert. 


4. Untersuchung der genauen osmotischen Werte im Blatt. 


Ficus elastica erwies sich mit seinen großen Zellen als ausgezeichnetes 
Versuchsobjekt. An Blattquerschnitten wurden die Palisaden und 
Sammelzellen, an Flächenschnitten desselben Objektes das Schwamm- 
parenchym und die Scheidenzellen gemessen. Die gewonnenen Ergeb- 
nisse sind in Tabelle 10 zusammengefaßt. 

Schon im ersten Teil, beiden Untersuchungen der Blätter von Robinia, 
war mir aufgefallen, daß die Palisaden bereits plasmolysiert waren, 
während die Sammelzellen meist noch keine Plasmolyse zeigten. An 
Ficus elastica machte ich nun dieselbe Beobachtung besonders deutlich. 
Neben den sehr hohen osmotischen Werten der Scheiden zeigten auch die 
Sammelzellen ausnahmslos einen höheren Wert als die Palisaden. Von 
dieser Zeit an beobachtete ich die Sammelzellen besonders gründlich. 
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Tabelle 10. Osmotische Werte im Blatt (Mol) (Versuch 1/2 Helleborus, 3ff. Ficus 
elastica). 





Datum Palisaden mn Sammelzellen Scheidenzellen 





a) Grenzplasmolysen in NaCl. 














10. 3. 48 0,3 0,3 0,35 | 0,4 
10. 3. 48 0,3 0,3 0,4 0,45 
11. 3. 48 0,4 0,4 0,5 

12. 3. 48 0,4 0,4 0,5 

12. 3. 48 0,4 0,4 0,5 

13. 3. 48 0,4 0,5 

14. 3. 48 0,4 0,4 0,5 0,6 
14. 3. 48 0,4 0,4 0,5 0,6 
15. 3. 48 0,4 0,4 0,5 0,6 
15. 3. 48 0,4 0,4 0,55 0,65 
17. 3. 48 0,4 0,4 0,45 0,6 
17. 3. 48 0,4 0,4 0,5 0,6 
18. 3. 48 0,5 0,45 ; 0,65 
24.3.48 0,4 0,35 0,45 0,55 
14. 4. 48 0,4 0,4 0,5 0,6 
17. 4. 48 0,45 0,45. 0,55 0,7 

b) Grenzplasmolysen in Rohrzucker. 

23. 4. 48 0,55 0,5 0,65 0,75 
24. 4.48 0,6 0,55 0,7 0,8 
24. 4. 48 0,55 0,55 0, 0,8 
25. 4. 48 0,6 0,6 0,7 0,8 
25. 4. 48 0,6 0,6 0,7 0,8 
26. 4. 48 0,65 0,6 0,75 0,8 
26. 4. 48 0,6 0,6 0,7 0,8 
26. 4. 48 0,65 0,6 0,75 0,8 
27. 4. 48 0,65 0,6 0,75 0,8 


Während die Palisadenzellen bei 0,4 Mol NaCl deutliche Grenzplasmo- 
lyse zeigten, waren die darunterliegenden Sammelzellen unverändert. 
Die Differenz zwischen Palisaden und Sammelzellen lag eine ganze 
Konzentrationsstufe hoch. 

Zunächst traute ich dieser Beobachtung nicht. Naheliegend war 
die Befürchtung, die Sammelzellen könnten, da sie aus lockerem und 
weitmaschigem Gewebe stammen, bei der Schnittführung verletzt 
worden sein, und die unplasmolysiert erscheinenden Sammelzellen sind 
am Einde tot und gar nicht plasmolysierbar. Daher stellte ich an ver- 
schiedenen Schnitten eine Lebendprobe an. Nachdem ich die Schnitte 
in der gewöhnlichen Konzentrationsstufe mit den Palisaden im Grenz- 
plasmolysestadium und unplasmolysierten Sammelzellen untersucht 
hatte, legte ich sie in eine um 2—3 Stufen höhere Konzentration. 
Nach genügender Plasmolysedauer sah ich dann neben den Palisaden- 
zellen auch die Sammelzellen deutlich plasmolysiert, ein Zeichen, 
daß sie lebend waren. Meist versuchte ich am selben Schnitt noch 
eine Deplasmolyse, ein weiterer einwandfreier Beweis für die Lebendig- 
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keit der betreffenden Sammelzellen. Es gab keinen Zweifel mehr: 
die Sammelzellen plasmolysierten erst in einer um eine Stufe höheren 


du 


A B 


Abb. 4A u. B. Ficus elastica. A Leitbündelende im Flach hnitt nach 1stündiger Einwir- 

kung von 0,9 Mol Rohrzuckerlösung. Die das Bündel umschließenden Scheidenzellen sind 

deutlich plasmolysiert. B Leitbündelscheide im Flächenschnitt. Die Scheidenzellen 
sind in 0,9 Mol Rohrzuckerlösung plasmolysiert (Zeichenokular). 





Konzentration der NaCl- oder Rohrzucker-Konzentrationsreihe als die 


Palisadenzellen. 
Die Beobachtung ist so auffällig, daß sie leicht demonstriert werden kann. 
Da der Gummibaum in jedem botanischen Garten gezogen wird, möchte ich 
behaupten, daß sogar in jedem Praktikum dieser 
Plasmolyseversuch gezeigt werden kann, so an- 
schaulich und eindringlich ist dieses Objekt. 
Sollte nun wirklich noch nie diese 
oder eine ähnliche Beobachtung gemacht 
worden sein ? Systematisch begann ich, 
die Literatur nach ähnlichen Feststel- 
lungen und Angaben zu durchsuchen. 
Selbst bei den genauesten Untersuchungen 
dieser Art ,, Uber die Verteilung des osmo- 
tischen Wertes im Blatt‘‘ von URSPRUNG 
und BLUM fanden sich keine Angaben. 
Die Sammelzellen wurden bei den Blatt- 
untersuchungen nicht berücksichtigt, 
nicht einmal erwähnt. Nur PFEIFFER 





hat 3 ‘ kt ündlich A Abb. 5. Ficus elastica. Palisaden 
at in seiner exakten, gründlichen AT- und Sammelzellen imQuerschnitt 


nach 1stündiger Plasmolysedauer 


beitsweise das hier beschriebene Phä- 
bei 0,6 Mol RZ (Zeichenokular). 


nomen bereits gesehen: Er gibt für die 
Sammelzellen in einer Tabelle höhere Werte an als für die Palisaden und 
sagt dazu im Text :,,Sammelzellen zeigen stets den höheren osmotischen 
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Wert...‘ Doch schenkt er der Tatsache keine genügende Be- 
achtung. In seiner Deutung nimmt er keine Rücksicht auf sie und 
vermutet einen Mangel in der Methode. Er glaubt, die Unterschiede 
könnten durch Vernachlässigung der Volumveränderung bei Plasmolyse 
entstanden sein. Wohl kann die Membrandehnbarkeit verschiedener 
Zellen schwanken; daß sie aber in unserem Fall von Palisaden- und 
Sammelzellen so verschieden sein sollte, daß sie die so starke Dif- 
ferenz der Werte erklären könnte, ist unwahrscheinlich. Immerhin 


k 

















A B 
Abb. 6 Au. B. Ficus elastica. A Blattquerschnitt, 10—12 Stunden in Wasser gesättigt. 


Palisaden und Sammelzellen (Zeichenokular Leitz). B Derselbe Blattquerschnitt in 
0,7 Mol Rohrzuckerlösung. Palisaden und Sammelzellen (Zeichenokular). 


berücksichtigte ich diesen Einwand in meinen folgenden Unter- 
suchungen. 

Die Bestimmung der Turgordehnung erfolgte nach der von URSPRUNG 
und Brum empfohlenen Methode: Querschnitte von Ficus elastica 
wurden bis zur vollen Wassersättigung 10—12 Stunden gewiissert und 
unter der Wasserstrahlpumpe entlüftet. Nachdem genau markierte 
Stellen mit dem Zeichenokular gezeichnet worden waren, wurden sie 
in ein Plasmolytikum von etwa 0,7 oder 0,8 Mol Rohrzucker eingelegt. 
Nach erfolgter Plasmolyse wurde dieselbe Stelle wieder gezeichnet. 
Die Flächenmaße der beiden Zeichnungen wurden mit dem Planimeter 
genau gemessen und miteinander verglichen. So war die Volum- 
veränderung so genau wie möglich bestimmbar. 

Bei meinem Objekt verkleinerte sich bei Plasmolyse die Projek- 
tionsfläche a) Palisadenzellen um etwa 25%, b) Sammelzellen um 
rund 22,5%. 

Die Volumverkleinerung der Sammelzellen ist zwar etwas geringer 
als die der Palisadenzellen. Der Unterschied reicht jedoch nicht aus, 
die Differenz des osmotischen Wertes der Palisadenzellen und Sammel- 
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zellen zu erklären; so ist also anzunehmen, daß der Wert der 
Sammelzellen tatsächlich um rund 20% höher liegt als der der 
Palisaden. 

Von Interesse wäre nun noch die weitere Frage: Wie verhalten sich 
die osmotischen Werte von Scheide und Siebröhrensaft ? Liegen die 
Siebröhrensaftwerte noch einmal höher ? Die Entscheidung dieser 
Frage sowie eine Untersuchung der an Ficus festgestellten Tatsachen 
an meinem Hauptversuchsobjekt Robinia ist noch geplant. 


Besprechung der Ergebnisse. 


Die eingangs gestellte Frage, ob die Gesamtkonzentration (als 
deren Maß der osmotische Wert dient) von den Stätten der Erzeugung 
zu, denen des Verbrauches kontinuierlich fällt, wie die MünchHsche 
Druckstromhypothese verlangt, kann nach den vorstehend mitgeteilten 
Versuchen für die Strecke von den Blattpalisaden bis zu den Sieb- 
röhren verneint werden. Vielmehr hat sich die aus Bruttoanalysen 
erschlossene Annahme von PHILLIS und Mason bestätigt, daß die 
Konzentration auf diesem Wege ansteigt, und zwar nicht, wie zu- 
nächst zu vermuten war, in Form eines einmaligen Sprunges in der 
Gefäßbündelscheide, sondern in mehreren Schritten, indem bereits die 
Sammelzellen einen deutlich (20—25%) höheren osmotischen Wert 
aufweisen als die Palisaden selbst. Der Konzentrationsanstieg setzt 
sich dann weiter über die Scheiden bis zu den Siebröhren fort. 

Es ist unwahrscheinlich, daß diese zunächst für die Gesamtkonzentration 
sichergestellte Tatsache nicht auch für die Partialkonzentrationen der wandernden 
Zucker gelten sollte. Da die Konzentration des Siebröhrensaftes 1/,—1/, über der 
der Palisaden liegt und zu etwa 80% auf den Zuckern beruht, muß auch die 
Zuckerkonzentration nach den Siebröhren ansteigen. Es ist schwer auszudenken, 
worauf sonst die steigende Konzentration beruhen sollte. Vom Standpunkt der 
Münosschen Hypothese ist das auch gleichgültig, da bei ihr abweichend von 
anderen Vorstellungen ausdrücklich das gesamte und nicht das Partialgefälle als 
Motor angenommen wird. 

Bei der Einreichung dieser Arbeit zur Drucklegung macht uns 
dei Herausgeber dieser Zeitschrift, Herr Prof. Dr. W. RUBLAND, darauf 
aufmerksam, daß der allmähliche Anstieg der osmotischen Werte 
von den Palisaden zu den Siebröhren am einfachsten durch die An- 
nahme verständlich würde, daß bei der Wanderung der Assimilate 
der Rohrzucker zu Hexosen, vielleicht sogar Triosen abgebaut und 
erst in den Siebröhren resynthetisiert wird. Die Zahl der Zucker- 
moleküle würde demnach nicht durch Anreicherung, sondern durch Spal- 
tung vermehrt. Dabei könnte trotz steigender Gesamtkonzentration 
die Wanderung einem Partialgefälle der Komponenten folgen, etwa 
nach folgendem Schema: 
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1. Stufe 2. Stufe 3. Stufe 
100 Mol Rohrzucker —> 80 Mol Rohrzucker 
gespalten in 
40 Mol Rohrzucker — 35 Mol Rohrzucker 
fred 
80 Mol Hexose ———> 70 Mol Hexose 
gespalten in 
35 Mol Hexose 


un 
70 Mol Triose 
insgesamt 100 Mol 120 Mol 140 Mol 


Allerdings müßte auch in diesem Falle eine vitale Ventilstruktur 
drüsenähnlichen Charakters dafür sorgen, daß entstehende Spalt- 
produkte nicht auch rückwärts (von der 3. zur 2. und von der 2. zur 
1. Stufe) wandern, wohin ja im Augenblick der Spaltung gleichfalls 
ein Partialgefälle für das jeweilige Spaltprodukt entsteht. 

Diese geistvolle Deutung bedarf, wie die gesamte Mechanik der hier 
geschilderten Erscheinungen noch weiterer analytischer Untersuchungen. 
Im Rahmen meiner Arbeit konnte es sich schon vermöge der an- 
gewandten Methoden nur darum handeln, erst einmal die tatsächliche 
Verteilung der osmotischen Werte, welche in der Diskussion der Assi- 
milatleitung eine so wichtige Rolle spielt, möglichst genau sicher- 
zustellen. Die Erklärung dieser Verteilung muß weiteren Unter- 
suchungen vorbehalten bleiben; für ihren Ansatz werden Arbeits- 
hypothesen, wie die RUHLANDs, richtungweisend werden. 

Der Münchsche Erklärungsversuch kann daher für diese Strecke, 
die im Rahmen seines Vorstellungsgebäudes als Anlaufstrecke für die 
Transformation der osmotischen in eine *Massenbewegung eine sehr 
wesentliche Rolle spielt, nicht zutreffen. Wir müssen vielmehr an- 
nehmen, daß die Assimilate von den Palisaden gegen ein Konzentra- 
tionsgefälle, also durch Drüsentätigkeit in die Siebröhren geschafft 
werden. Eine solche kommt heute um so weniger überraschend, als 
sich in den letzten 1!/, Jahrzehnten auch bei einer Reihe weiterer 
Stoffwechselvorgänge die einfache osmotische Betrachtungsweise (,,the 
simple osmotic view‘‘) als unzureichend erwiesen hat (besonders bei 
der Aufnahmetätigkeit der Wurzel). Da HuBER darauf in seinem 
neuesten Bericht ,,Fortschritte der Botanik“ im Zusammenhang 
eingehen wird, braucht das an dieser Stelle nicht weiter ausgeführt zu 
werden. So eindeutig gesichert die Tatsache solcher Stoffbewegungen 
gegen ein Konzentrationsgefälle ist, so wenig geklärt ist vorläufig ihre 
feinere Mechanik ; lediglich ihre starke Koppelung an Atmungsvorgänge 
steht fest. 

Nicht berührt durch meine Feststellungen wird die Auseinander- 
setzung zwischen Konvektions- und Diffusionstheorien der Assimila- 
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tionsleitung (HUBER 1937, 100 Jahre Siebröhrenforschung), so wenig 
wie die Kohäsionstheorie der Wasserleitung durch die örtliche Schleusen- 
funktion der Endodermis beeinträchtigt wird. In diese Auseinander- 
setzung einzugreifen, besteht im Rahmen meiner Untersuchung kein 
Anlaß. 


Zusammenfassung. 


1. Mannigfach abgewandelte Plasmolyseversuche zeigen, daß das 
Assimilationsgewebe einen wesentlich kleineren osmotischen Wert 
besitzt als der Siebröhrensaft. 


2. Der Anstieg der Konzentration vom Assimilationsgewebe zum 
Siebröhrensaft geht in mehreren Schritten vor sich. 


3. Für den Transport der Assimilate vom Erzeugungsort, d.h. 
dem Assimilationsgewebe des Blattes bis zum Ort des Abtransportes, 
den Siebröhren, kann daher nicht eine hydraulische Druckströmung im 
Sinne Minous, sondern muß eine Wanderung gegen das Konzentrations- 
gefälle, eine Anreicherung der Assimilate durch Drüsenmechanik, ein 
Konzentrationshub in mehreren Stufen, angenommen werden. 
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Die Größe des durch Tilletia verursachten Schadens erhellt aus 
der Tatsache, daß (nach RoEMER-FucHs-IsEnBEoK 1938, S. 319; vgl. 
auch ZırLıc) durch diesen Pilz allein in USA. jährlich etwa 5 Millionen 
Tonnen Weizen verlorengehen. Durch Beizung kann — abgesehen 
von dem hierbei stets wiederholten Kostenaufwand — der Befall 
nicht völlig verhindert werden (unter anderem, weil es eine Varietät 
des Pilzes gibt, die vom Boden her infiziert. Vgl. BAMBERG u.a. 1947, 
aber auch BRAUN-RIEHM 1945). Die Züchtung Tilletia-resistenter 
Weizen hat deshalb wirtschaftliche Bedeutung. Es existieren aber 
physiologisch verschiedene Rassen von Tilletia (tritici und levis; 
RÖMER 1928, 1939, RöÖMER-FUCHSs-IsENBECK, S. 337), die allein schon 
durch spontane Kreuzung (Neukombination der die Pathogenität 
bestimmenden Anlagen) wertvolle Züchtungsarbeit zunichte machen 
können. Daß solche spontane Neubildung von Rassen (unter anderem 
mit veränderten Befallseigenschaften) wirklich vorkommt, ist durch 
mehrere Berichte belegt (FLOR 1932, Hanna 1934, Horton 1938 
und 1942, GASSNER 1938 a). Um diesen Umständen Rechnung tragen 
zu können, muß der Züchter in der Lage sein, aus vorliegenden Haplon- 
ten planmäßig die Dikaryonten zu Infektionszwecken zusammen- 
zusetzen (ROEMER 1933, S. 173, Fror 1932). Es besteht jedoch zur 
Zeit bei Tilletia nicht die Möglichkeit, dies in vitro auszuführen. 
Deshalb wurde wiederholt versucht, auf dem Umwege über den 
Wirt die Kombination zweier Haplonten zu erreichen, d. h. bei Weizen- 
pflanzen Befall zu erzeugen, indem man das Samenkorn (den Keim- 
ling) mit je einem Stück von zwei verschiedenen Haplomyzelien 
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inokulierte oder es auf irgendeine Weise mit den Konidien zweier 
Haplomyzelien beimpfte (RoEMER-Fvuons-IsENBEOK, S. 337). 

Seit 1924 haben mehr als 10 Autoren über ihre Ergebnisse mit 
solcher ‚‚Myzelinfektion‘‘ berichtet (zuletzt — soweit mir bekannt — 
Horton 1942; frühere Literatur s. auch bei ROEMER-FUCHS-ISEN- 
BECK). ROEMER-FUCHS-ISENBECK, S. 335, vertreten die Meinung, daß 
durch die bisher mit Myzelinfektionen erhaltenen Resultate die Auf- 
fassung begründet sei, daß eine an Brandsporenbildung als gelungen 
erkennbare Infektion nur durch Vereinigung zweier verschieden- 
geschlechtlicher Haplonten zu einem Dikaryonten möglich sei. Im 
übrigen sei aber die Methode so unsicher, daß ,,vorerst alle Deutungen 
mehr oder weniger zwecklos“ sind. Dieses Urteil muß aus den nach- 
folgenden Gründen verändert und verschärft werden. Die früheren 
zytologischen Befunde zeigen, daß der Pilz im Wirt zweikernig (eventuell 
mehrkernig ist (vgl. ZILLIG, Knıep 1928). Es folgt hieraus mit ziem- 
licher Sicherheit, daß die Vereinigung zweier Geschlechter Voraussetzung 
für die Infektion ist. An allen Ergebnissen aber, die mit der oben 
geschilderten Myzelinfektion bei Tilletia tritici erhalten worden sind, 
muß grundsätzlich gezweifelt werden. Bei der Myzelinfektion mit 
kombinierten Haplonten wird nämlich vorausgesetzt, 

1. die Kultivierbarkeit beider Geschlechter in Haplophase oder 
der Dikaryophase, 

2. die Kopulationsfähigkeit der kultivierten Haplomyzelien oder 
deren Konidien, 

3. die Infektionsfähigkeit der vorausgesetzten Kopulationsprodukte 
bzw. der Haplonten. 

Diese Voraussetzungen sind keineswegs selbstverständlich erfüllt. 
Das folgt allein schon aus den Isolationsergebnissen von BECKER 
(1936), der nur 8,1% bzw. 19,4% der isolierten Primärsporidien bis 
zur Kultur im Reagenzglas weiterführen konnte und dies Ergebnis 
günstig nennt (a. a. O.S. 197. Angaben anderer Autoren fehlen). Im 
übrigen ist bekannt, daß bei Ustilago nuda auf Kartoffelagar nur 
ein Geschlecht kultivierbar ist (THREN 1937), während die Dikaryo- 
phase vieler Ustilago-Arten in Kultur zumindest nicht stabil ist, 
so daß THREN (1941) Ustilago nuda als erstes Beispiel einer Ustilago- 
Art mit in Kultur ‚weitgehend‘ stabiler Dikaryophase angeben konnte 
(vgl. hierzu im übrigen die Ausführungen THRENS, a. a. O. S. 479ff.). 
Uber die Möglichkeit, die Dikaryophase von Tilletia tritici zu kulti- 
vieren liegen keine schlüssigen Angaben vor (vgl. S. 557 f, Anm. 1 und 
dort Zitat BULLER). 

Ob kultivierte Haplomyzelien von Tilletia tritici kopulations- 
fähig sind, ist unbekannt, darf aber nicht als selbstverständlich an- 
- genommen werden, weil bereits BREFELD (1883) angibt, daß durch 
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Zufügen von Nährlösung zu Kulturzwecken die Kopulation der 
Primärsporidien verhindert wird, während sie sonst sofort erfolgt. 
Über die Infektionsfähigkeit der Kopulationsprodukte von kulti- 
vierten Haplonten oder die Infektionsfähigkeit von kultivierten 
Dikaryonten — soweit beides überhaupt erhalten wird — eine Ver- 
mutung zu äußern, ist zur‘Zeit zwecklos. Sicher ist nach den bis- 
herigen Erfahrungen mit Myzelinfektion, daß mit einzelnen Haplonten 
kein Befall erzielt werden kann (SARTORIS 1924, Fior 1932, BECKER 
1936 u.a. m.). Dies ergibt sich auch aus Tabelle 1 (Petrischalen). 

In den bisher vorliegenden Arbeiten wird dagagegen umgekehrt 
aus dem eingetretenen Befall (brandige Ähren) darauf geschlossen, 
daß die verwendeten Myzel- bzw. Konidienkombinationen diese 
Voraussetzungen erfüllten. Dieser Schluß ist nur unter sehr bestimmten 
Bedingungen erlaubt. Diese sind: a) strenge Gegensätze zwischen 
Kontroll- und Versuchspflanzen, b) Reproduzierbarkeit der Ergeb- 
nisse und hinreichendes Zahlenmaterial oder ce) absoluter Ausschluß 
der Möglichkeit einer Spontaninfektion. Die Bedingung c) ist prak- 
tisch nicht zu erfüllen, während a) und b) nicht erfüllt sind. Die 
wesentlichsten Arbeiten (FLor 1932, BECKER 1936) berichten nicht 
über Kontrollen, während spätere Arbeiten, zumeist kurze Mit- 
teilungen, methodisch nicht zu beurteilen sind. Die Ergebnisse sind 
divergierend und nicht reproduzierbar, wenn nicht überhaupt negativ 
(kein Befall), wie bei KIENHOLZ und HEALD (1930). Es scheint mir 
infolgedessen sicher, daß aus den vorliegenden Ergebnissen der Myzel- 
infektion bei T'illetia tritici keinerlei Schlüsse gezogen werden dürfen. 

Indessen bedarf dieses Urteil doch einer etwas näheren Begrün- 
dung. Da nämlich als sicher gelten darf, daß die betreffenden Unter- 
sucher mit möglichsten Kautelen gearbeitet haben, kann nicht ohne 
weiteres behauptet werden, daß der von ihnen nach Myzelinfektion 
erzielte Befall auf Spontaninfektion beruhe. Daß diese jedoch trotz 
großer Vorsicht eine bedeutende Rolle spielt, oder spielen kann, 
geht aus unveröffentlichten Protokollen von Versuchen hervor, die 
von sachkundigen Bearbeitern in Halle durchgeführt worden sind !. 


A. Auszug Protokollheft Halle: Steinbrandmyzelinfektionen 1935—1938 ; 
Im Februar—März 1938 wurden in 4facher Ausführung je 40 Weizen- 
keimlinge (Peragis) mit je 2 Haplomyzelstücken von Tilletia tritici 
belegt (zur Methode, Desinfektion usw. vgl. BECKER 1936). Hierbei 
wurden 43 verschiedene Zweierkombinationen aus 16 verschiedenen 
- 1 Die in den Tabellen 1 und 2 und im Text vom Verfasser zusammengestellten 


Auszüge aus diesen Protokollen werden mit freundlichster Erlaubnis von Herrn 
Prof. Dr. RoEMER (Halle) veröffentlicht. 
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Haplonten zusammengestellt. Es lagen also insgesamt 4 x 43 = 172 
Gruppen von je 40 mit einer Haplontenzweierkombination belegten 
Keimlingen vor. Hiervon wurden 86 Gruppen sofort nach der Inokula- 
tion in gedämpfte Erde gepflanzt, die anderen 86 Gruppen dagegen bis 
zum Abklingen der Suszeptibilität des Wirtes (10—14 Tage) in Petri- 
schalen bei 10° (günstige Infektionsbedingung!) gehalten. 

Ergebnis. Bei den sofort ausgepflanzten Gruppen zeigen 64 (von 
82 ausgezählten) Befall (bis zu 50% in einzelnen Gruppen), dagegen 
trat bei den zunächst in Petrischalen gehaltenen nur in 9 (von 
83 ausgezählten Gruppen) Befall ein. 

Nach Einzelpflanzen ausgezählt ergibt sich Tabelle 1. 


Tabelle 1. 





Zunächst 14 Tage 
in Petrischalen 





| Sofort 
| in gedämpfte Erde 





| 
Gesamtzahl . . . . . . . . . . .. | 3280 3320 
RER: ++ MN ae 2057 = 62% 2026 = 61% 
en 1749 = 85% | 2007 = 99% 
je, US TR | 38=-15% |  19— 04% 


B. Auszug Protokollheft Halle: Steinbrandmyzelinfektionen II, 1938/39; 
M—N;, A;—Ay3. 

Im Winter 1938/39 wurden von insgesamt 207 Gruppen zu je 40 
Keimlingen (Peragis, Thatcher; keine Sortenunterschiede hinsichtlich 
des Befalls in den Versuchen) 175 Gruppen mit 2 Haplomyzelstücken 
(verschiedene Kombinationen), 27 Gruppen mit einem Myzelstück von 
nur einem Haplonten belegt und 5 Gruppen unbelegter Keimlinge sofort 
nach der Belegung in gedämpfte Erde ausgepflanzt. 

Ergebnis. Unter den 175 oben angeführten Gruppen trat bei 110, 
unter den 27 bei 17 und unter den 5 bei 1 Gruppe (bei dieser 49% kranke 
Pflanzen) Befallein. Auszählung nach Einzelpflanzen ergibt Tabelle 2. 














Tabelle 2. 
Mit 2 Haplo- Mit 1 Haplo- | Nicht belegte 
Istück: Istiick | 
belegte Keimlinge belegte Keimlinge Keimlinge 
Gesamtzahl ....... 7000 ! ‘1080 200 
Aufgegangen . . . . . . . 4881 = 70% 769 = 71% 135 = 67,5% 
See Sata le 4 4471 = 91,7% 720 = 93,2% | 107 = 86,7% 
3,3% 


Maen nn a REIN 49 = 6,8% 18 = 13 


Diese beiden Tabellen zeigen: 1. Bei einwandfreier Technik (Des- 
infektion des Saatgutes, Sterilhalten des Versuchsmaterials bis zum 
Abklingen der Suszeptibilität des Wirtes) tritt nur sehr geringer 
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Befall auf. 2. Wird das Versuchskeimgut nicht nach der Inokulation 
unter sterilen Bedingungen 14 Tage vorkultiviert, so erhöht sich der 
Befall wesentlich. 3. Zumindest die Kontrollen der Tabelle 2 zeigen, 
daß der Befall auf Spontaninfektion zurückzuführen ist. (Vgl. Fuß- 
note 1 S. 588). 

Es ist dabei nicht zu ersehen, wie die Spontaninfektion zustande 
-kommt; daß sie zustande kommt, ist sicher. Bedenkt man die selbst 
bei künstlicher Infektion mit Sporen üblichen Befallsschwankungen, 
die daraus sieh ergebenden Anforderungen an die bei solchen Ver- 
suchen mindest notwendige Pflanzenzahl (150 bei Tilletia; vgl. ROEMER 
1933, S. 158), so muß zugegeben werden, daß in beiden Tabellen 
in allen Spalten die Größenordnung des Befalls als gleich anzusehen 
ist. Ausgenommen sind hiervon nur die Fälle, in denen die Keim- 
linge nach der Myzelinfektion steril gehalten wurden. Gerade dies 
bekräftigt aber, daß es sich in den anderen Fällen um Spontan- 
infektion handelt. Man könnte einwenden, daß bei geringerem Zahlen- 
material aus technischen Gründen die Gefahr einer Spontaninfektion 
geringer sei. Ausgeschlossen ist sie auch dann nicht. Und andererseits: 
Was für die experimentelle Inokulation mit Brandsporen gilt (min- 
destens 150 Pflanzen!) gilt sicher und noch mehr für die Myzelinfektion. 


Diese Ergebnisse der Hallenser Versuche — es sind in den Aus- 
zügen nur streng vergleichbare Resultate und diese ohne Ausnahme 
zusammengefaßt — machen es im Zusammenhang mit den oben ge- 
nannten grundsätzlichen Bedenken mit Gewißheit unmöglich, aus Ver- 
suchen mit Myzelinfektion (kombinierte Haplonten) bei T'illetia tritici 
irgendwelche Schlüsse zu ziehen. 


Allerdings erzielten Bopıme und Durrett (1930) Befall mit 
Tilletia levis, indem sie Sekundärsporidien von auf Nähragar kulti- 
viertem Myzel zur Inokulation verwendeten. Ob es sich um dikaryo- 
tische Konidien oder solche von gemischt wachsenden Haplonten 
handelte, läßt sich nicht entscheiden, weil die Kulturen von BODINE und 
DURRELL von multisporidialer Herkunft waren. Die Ergebnisse sind 
wegen des strengen Gegensatzes zu den Kontrollen sicher. Es ist deshalb 
aber nicht zu erwarten, daß eine Infektion in gleicher Weise auch 
bei Tilletia tritici gelingt. So ist z. B. Tilletia levis nach SOHOPFER und 
BLumer (1940) auxoautotroph hinsichtlich Aneurin, während dies für 
Tilletia tritici sicher nicht gilt. SARTORIS gelang (1924) Infektion mit 
Tilletia tritici außer mit Brandsporen nur mit dem Keimschlauch, mit 
dem 2 fusionierte Primärsporidien auskeimen. Dessen Eindringen in den 
Wirt stellte SARTORIS mikroskopisch fest. Er betont aber (a. a. O. 
8. 645, Nr. 14), daß das Myzel und die Sekundärsporidien nicht infek- 
tionsfähig sind. Diese letztere Behauptung von SARTORIS ist in dieser 
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Allgemeinheit unberechtigt, weil es sich bei den betreffenden Myzelien 
und Sekundärsporidien um Haplonten ! handelt. 

Von Kombinationen mehrerer Haplonten berichtet SARTORIS 
nichts. Es ist daher unbekannt, ob nicht mit dikaryontischem Myzel 
oder dessen Konidien Infektion erzielt werden kann. Was wir also mit 
Sicherheit wissen, ist, daß a) bei T'illetia levis eine Infektion mit kulti- 
viertem Myzel möglich ist. Welcher Art dies Myzel sein muß, ist 
unbekannt; b) daß bei Tilletia tritici eine Infektion mit dem Keim- 
schlauch von kopulierten Primärsporidien erreicht werden kann. 
Daß das Ergebnis mit T'illetia levis nicht auf Tilletia tritici übertragen 
werden darf, wurde bereits dargelegt. 

Nachdem also oben gesagt wurde, daß nach den Hallenser Erfah- 
rungen (Spontaninfektion) und aus grundsätzlichen Erwägungen 
heraus jeder aus Myzelinfektion von Weizen mit kombinierten Haplon- 
ten von Tilletia tritici abgeleitete Schluß angezweifelt werden muß, 
kann dem jetzt hinzugefügt werden, daß auch kein positives Resultat 
vorliegt, welches zu einer Vermutung über die Möglichkeit einer 


1 „A large amount of secondary spores and mycelium was obtained by making 
single spore cultures from sporidia on nutrient agar media.‘ Vgl. hierzu auch 
Kxrep 1928, S. 437, Fußnote 1. Diese Interpretation des zitierten problematischen 
Satzes im Sinne meines Textes stimmt mit der Interpretation von KNIEP a. a. O.) 
überein. Sie beruht darauf, daß Sarroris definiert: Sporidium = Primär- 
sporidium. Aber: SARTORIS betont die Zweikernigkeit des infektiösen Keim- 
schlauches, von dem er (a. a. O. S. 621) als „instrumental in entering the host“ 
spricht. Und dem ganzen Tenor seines übrigen Textes nach will er zeigen, daß 
älteres (als der Keimschlauch) Myzel nicht mehr infektiös ist. Meines Erachtens 
ist er der Meinung, mit Dikaryonten zu arbeiten. Von Haplonten spricht er über- 
haupt nicht. Und damals nahm man wohl allgemein an, daß sich die Dikaryophase 
von Tilletia tritici leicht kultivieren lasse. Man vgl. z. B. Zw.LıG in SORAUERS 
Handbuch, Bd. III, S. 295, 4. Aufl., 1923. KnıEp geht es um die Frage, daß die 
Haplophase von Tilletia tritici ebenfalls zur Bildung von Myzel und Konidien be- 
fähigt sei, was ihm für die Dikaryophase allem Anschein nach als sicher bekannt 
güt. Daß die Haplophase aber Myzel und Sichelkonidien bilden kann, war bereits 
BREFELD (1883, S. 154, Fußnote 1), der über Kulturen aus einem Primärsporidium 
verfügte, bekannt. Ob nun die Kulturen, mit denen SARTORIS zu infizieren ver- 
suchte, Haplonten oder Dikaryonten waren, ist schwer zu entscheiden. Es liegen 
keine zytologischen Untersuchungen an kultiviertem Myzel vor. Lediglich die 
Sekundärsporidien haben in diesem Sinne Beachtung gefunden. PARAVICINI (1917) 
bildet nur zweikernige ab, während Boss (1927) deren Einkernigkeit behauptet. 
Wenn beide Beobachtungen richtig sind, dann zeigt der Befund von Boss zu- 
mindest, daß mit der Möglichkeit der Aufspaltung der Dikaryophase gerechnet 
werden muß. D.h. daß aus den Ergebnissen von Sartoris jedenfalls nicht 
der Schluß gezogen werden darf, daß Dikaryomyzel oder dikaryotische Sekundär- 
konidien von T'illetia tritici nicht infektionsfähig seien, weil es eben fraglich bleibt, 
ob überhaupt Dikaryomyzel in Kultur als solches erhalten bleibt. Hierzu wie auch 
zu.anderen zytologischen Fragen sind trotz vieler bereits vorliegender Arbeiten 
(Buzzer 1933, DanGEARD 1893, Boss 1927, Dastur 1921, Paravıcını 1917, 
RAWITSCHER 1914 und 1922, u.a.) dringend weitere Untersuchungen nötig. 
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solchen Infektion berechtigt. Bestätigt wird dieses Urteil ferner durch 
die einander widersprechenden Ergebnisse verschiedener Autoren, 
die zum Teil widerspruchsvoll in sich selbst sind. So deutet Fior 
(1932) seine Ergebnisse mit der Annahme von 6 Geschlechtsgruppen, 
Becker (1936) findet die sexuelle Bipolarität auf die Nachkommen- 
schaft derselben Spore beschränkt, während Hanna (1934, R.A.M.- 
Referat) experimentell Primärsporidien verschiedener Sporen isolierte, 
nebeneinander legte und in 50% der Fälle Kopulation beobachtete, 
ein Ergebnis, das für allgemeine Bipolarität spricht!. Horton (1942, 
R.A.M.-Referat) berichtet über die Analyse der Nachkommenschaften 
von 50 experimentellen Kreuzungen zwischen Rassen von Tilletia 
tritici oder zwischen dieser und T'lletia levis. Er findet dabei ?, daß 
83% der Art- aber nur 49% der Rassenbastarde ,,proved capable of 
perpetuating themselves“. Gassner (1938) zeigt dagegen, daß die 
Nachkommenschaften der von ihm in der Türkei gefundenen Art- 
bastarde zwischen Tilletia tritici und Tilletia levis aufspalten, wie dies 
nach allem, was wir wissen, zu erwarten ist. 

Zum Schluß dieser Kritik muß noch betont werden, daß sie fiir 
jede Art der Myzelinfektion mit Haplonten gilt, ohne Rücksicht - 
darauf, ob das Inokulationsmaterial aus kombinierten Myzelien 
oder einer Kombination. von Haplomyzel-Konidien besteht, wie 


1 Wollte man den Befall von 0,94% aus Tabelle 1 auf die experimentelle 
Inokulation zurückführen, dann würden auch hier besondere Annahmen not- 
wendig, da die Ergebnisse — was hier nicht näher begründet wird — nicht in 
ein bipolares Schema passen. 

2 Ich kenne nur das genannte Referat der Arbeit von Horton. Eine weiter- 
gehende Diskussion der Ergebnisse ist daher schwer möglich. Daß es sich um 
„experimentelle‘‘ Kreuzungen handelt, nehme ich deshalb an, weil Hozrox (1938) 
eine Methode angibt, wie er solche mittels Myzelinfektion (Inokulation mit Sekun- 
därsporidien) erhalten haben will, und weil ich nicht sehe, wie man etwa ein 
Sporenmaterial mit Sicherheit als Kreuzung zwischen verschiedenen Rassen (!) 
der gleichen Art von Tilletia erkennen könnte. Daß Artbastarde (tritici X levis) 
an morphologischen Sporenmerkmalen erkannt werden können, hat vor allem 
GassNER (1938) gezeigt. Gegen die experimentelle Kreuzung erheben sich die 
gleichen Einwände wie gegen die Myzelinfektion überhaupt. Vorläufig muß man 
also wohl auch hier die Frage stellen: Gibt es eine wirklich beweisende Be- 
ziehung zwischen dem von Hotton als Kreuzung angesprochenen Sporenmaterial 
und dem von ihm zwecks Kreuzung jeweils benutzten Inokulationsmaterial? 
Im übrigen mag hier noch bemerkt werden, daß unsere derzeitigen Kennt- 
nisse über die Biologie von Tilletia eine unkomplizierte Erklärungsmöglichkeit- 
für das Zustandekommen spontaner Kreuzungen nicht bieten (vgl. aber ROEMER- 
FuchHs-IsEnBEck, S. 335). Nach unserem auf die bisherigen Beobachtungen 
gegründeten Wissen ist Tilletia sozusagen autogam (vgl. RAWITSCHER 1914 
und 1922). Aus der Arbeit von Gassner (1938) und den Erfahrungen der Praxis 
(Neuauftreten bisher unbekannter physiologischer Rassen, die als spontane Kreu- 
zungen angesprochen werden) (Literatur s. S. 552), folgt mit Wahrscheinlichkeit, 
daß dies nicht der Fall ist. 
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solche ebenfalls von mehreren Autoren benutzt worden sind (BODINE 
und DURRELL, a. a. O., HOLTON, a. a. O., VANTERPOOL 1932). Es muß 
aber auch hervorgehoben werden, daß nicht etwa die grundsätz- 
liche Unmöglichkeit einer erfolgreichen Myzelinfektion behauptet 
werden soll. Es sollte gezeigt werden, daß es nicht möglich ist, aus 
den Ergebnissen der Myzelinfektion ohne Vorbehalt Schlüsse zu ziehen, 
solange nicht feststeht, daß die auf S. 553 genannten Vorbedingungen 
erfüllt sind. Außerdem kann kaum anders als durch die Kritik an 
der Myzelinfektion so eindringlich belegt werden, daß es notwendig 
ist, neue Untersuchungen an einem Objekt vorzunehmen, das seit langer 
Zeit in mannigfachster Weise Gegenstand der Forschung gewesen ist. 

Ob nun z.B. beide Geschlechter von Tilletia tritici kultivierbar 
sind, kann nur durch das Kreuzungsexperiment in vitro gezeigt 
werden. Über derartige Versuche mit isolierten und kultivierten 
Haplonten liegt kein Bericht vor, vermutlich deshalb, weil dabei 
nie eine Reaktion beobachtet wurde (vgl. LANGE-DE LA Camp 1939). 
Ich selbst habe mit dem Versuch, bei der Annäherung zweier ver- 
schiedener Haplomyzelien auf nährstoffhaltigem und -freiem Agar 
irgendeine Beobachtung zu machen, keinen Erfolg gehabt, obwohl ich 
22 Haplonten in über 45 Kombinationen unmittelbar nebeneinander 
impfte. Dies veranlaßt mich, zu vermuten, daß vielleicht tatsächlich 
nur ein Geschlecht der Haplonten von Tilletia tritici ohne Schwierig- 
keit kultivierbar ist. Diese Vermutung ist um so mehr berechtigt, als 
bisher nur komplexe Böden bei Kulturversuchen verwendet wurden. 
Ausnahmen: Draco 1941, SCHOPFER und BLUMER 1940 (s. unten). 
Soweit ich sehe, wurde sogar zu Isolationszwecken meist Kartoffelagar 
benutzt (FLOR 1932, BECKER 1936). Von diesem Nährboden ist aber 
bekannt, daß er von Ustilago nuda nur das (—)-Geschlecht zur Ent- 
wicklung kommen läßt (THREN 1937). 

Eine Entscheidung dieser Frage im Experiment scheint zwar 
nicht unmöglich, ist aber vielleicht doch umständlich. Jedenfalls mahnen 
die zahlenmäßig geringen Isolationserfolge BECKERS (vgl. S.553 
dieser Arbeit) zur Vorsicht. Die möglichst weitgehende Feststellung 
der Kulturbedingungen für ein ‚hinreichend breites Material ist 
meines Erachtens die Voraussetzung für jede weitere esfolgreiche 
Arbeit. Dies gilt besonders auch mit Rücksicht auf die Ergebnisse 
THRENS (1941) hinsichtlich der Bedeutung des Aneurins für die Haplo- 
und Dikaryophase von Ustilago nuda. Hier zeigte sich, daß die 
letztere pyrimidinheterotroph ist, während die Haplonten des (—)-Ge- 
schlechtes sowie die Diplophase „bis. zu einem gewissen Grade 
auxoautotroph“ sind. Für das (+)-Geschlecht wiederum war eine 
Entscheidung nicht möglich (a. a. O. S. 220f.). Mir schien es wichtig, 
zunächst einmal die Ansprüche der in Halle in Kultur vorliegenden 
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76 Klone an ein môglichst genau zu reproduzierendes Substrat zu 
klären. Wenn auch — gerade nach der soeben ausgesprochenen Ver- 
mutung — damit gerechnet werden mußte, daß alle diese 76 Tilletia 
tritici-Klone demselben Geschlecht angehören, so verringert dies 
nicht die Notwendigkeit, die Kulturbedingungen für diese Klone 
festzustellen. Denn diese Feststellung eröffnet die Aussicht auf eine 
wesentliche Steigerung der prozentualen Erfolge bei der Isolierung 
von Primärsporidien. Und vielleicht hängt hiervon ab, ob die Frage 
der Kultivierbarkeit beider Geschlechter in einfacher Weise gelöst 
werden kann. Eine Erhöhung des Isolationserfolges auf über 50% 
im Durchschnitt (d.h. mehr als 50% der isolierten Primärsporidien 
liefern Myzelien, die sich längere Zeit weiterkultivieren lassen), würde 
diese Frage sofort im positiven Sinne entscheiden, weil bisher bei 
keimenden Brandsporen von T'illetia tritici stets beobachtet wurde, daß 
die Primärsporidien (vielfach noch auf dem Keimschlauch) paarweise 
kopulieren, ohne daß hierbei Unregelmäßigkeiten auftreten. Ohne 
möglichst eingehende Erforschung der Kulturbedinguñgen (auch wenn 
diese nur für eines der beiden Geschlechter gelten) bleibt der Erfolg 
einer Isolierung, und besonders die erfolgreiche Isolierung beider Ge- 
schlechter mehr oder weniger dem Zufall überlassen. Noch mehr gilt 
dies für alle weiteren Fragen, wie sie als Voraussetzungen für die 
Myzelinfektion bereits formuliert wurden. Die möglichst umfassende 
Kenntnis der Kulturbedingungen bildet also eine wesentliche Voraus- 
setzung für die Klärung theoretisch wie praktisch wichtiger Fragen, 
die im übrigen nicht nur für das spezielle Objekt Bedeutung haben. 
Diese Kenntnis muß ergänzt werden durch eingehende anatomisch- 
zytologische Untersuchung, die aber infolge der Schwierigkeiten des 
Objektes auch in dieser Hinsicht eine gesonderte Darstellung verlangt !. 


Methodik. 
1. Die Herstellung der Nährböden. 


a) Substanzen. Mit wenigen Ausnahmen wurden nur Substanzen vom höchsten 
Reinheitsgrad benutzt. Die Ausnahmen sind: 2 Glukosepräparate (Merck 8340 
und Sacch. amyl. puriss. DAB. 6 von Hoco, Halle) und ein Saccharosepräparat 
(Merck 7654), die neben den Reinstpräparaten, jedoch nur in komplexen Sub- 
straten Verwendung fanden. Ferner wurden benutzt: Malzextrakt-Löfflund; 
Peptonum siccum, kochsalzfrei, Gehe, Erg.-Bd. 5, 7239, Gehe & Co., Dresden-N.; 
Pepton Merck, 7213, für bakteriologische Zwecke; Agar-Agar in Fäden (Merck); 
Aneurin, Merck 1269; Pyrimidin Br.A./2734 und Thiazol Br.A./2733 (beide Merck). 

b) Gefäße. Zu Vermehrungszwecken und bei Keimversuchen wurden Kultur- 
röhrchen (21,5 cm) aus gewöhnlichem Glas, zu sonstigen Versuchszwecken Erlen- 
meyerkolben verschiedener Größe aus Jenaer Glas 20 benutzt. Zum Verschluß 
wurde ,,chemisch reine Verbandwatte‘‘ verwendet. 


1 Im Gegensatz zu den Versuchsprotokollen ist mein ganzes Abbildungsmaterial 
im Jahre 1944 in Verlust geraten. 
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c) Zubereitung der Substrate. Es wurden fast ausschließlich Agarböden, selten 
Lösungen gebraucht (in den Tabellen angegeben). Der Agar wurde 3—4 Tage 
in fließendem Leitungswasser gewässert, in Aquadest. gewaschen und luftgetrocknet. 
In Versuchen zur Wirkung von N-Quellen wurde der Agar vorher ausgefault. 
Wo nicht anders angegeben, wurde der Agar 1,5%ig (d.h. 15 g Agar in 1 Liter 
Substrat, alle anderen Prozentzahlen verstehen sich analog) verwendet. Zur 
Herstellung der Böden wurde Leitungswasser (komplexe Substrate), einfaches 
Aqua dest. (definierte Substrate, s.S.565), bei Keimversuchen auf ,,definiertem“ 
Substrat in Glas redestilliertes Wasser benutzt. Bei Verwendung von Kartoffel- 
abkochung wurde diese mit Leitungswasser hergestellt und ,,Kartoffelagar“ in 
folgender Weise damit bereitet: 400g geschälte Kartoffeln in hinreichender 
Wassermenge gar gekocht, der Abkochung 15 g Agar zugefügt, auf etwa 900 cm* 
aufgefüllt, Agar durch !/, Stunde Erhitzen im Autoklaven verflüssigt, durch Watte 
filtriert, 40 g Kandiszucker und 1 g Pepton zugegeben, auf 1 Liter aufgefüllt und 
wiederum im Autoklaven verflüssigt. Nach Verteilung und Sterilisation ist der 
Agar gebrauchsfertig. Bei Herstellung der anderen Nährböden wurden die Sub- 
stanzen nach der Filtration des Agars zugesetzt und erst nachträglich auf die 
erforderliche Menge aufgefüllt. Malzagar enthält nur 1,25% Malzextrakt, Malz- 
Peptonagar außerdem noch 0,1% Pepton, wenn nicht höherer Peptongehalt be- 
sonders angegeben wird. 

d) Verteilung und Sterilisation. Bei Versuchen mit anschließender Trocken- 
gewichtsbestimmung wurde das Substrat mittels Pipette genau verteilt, im übrigen 
(Vermehrungen, Keimversuche) mittels Trichterauslauf mit Hahn möglichst genau 
eingefüllt. Sterilisation der fertigen Kulturgefäße 2mal mit 24 Stunden Abstand 
im strömenden Dampf (1/, Stunde), zuletzt anschließend mit Überdruck, wobei 
bei der Manometeranzeige von 0,75atü. die Heizung des Autoklaven abge- 
schaltet wurde (Dauer des Druckan- und -abstieges bis zur Erreichung von Normal- 
druck etwa 20 Min.). Bei dieser Behandlung blieb der Agar im allgemeinen klar. 
B,-Abbau (saure Reaktion) nicht anzunehmen. 

e) Messung des py. Im allgemeinen in entsprechender Nährlösung mittels 
LAUTENSCHLÄGER-Jonometers, wo nicht anders möglich nach Zerkleinerung des 
Agars in wenig Wasser. 


2. Impfstoff und -technik. 


a) Klonliste. Das Impfmaterial bestand aus 76 Tilletia tritici-Haplonten- 
klonen, die in den Jahren vor 1935 in Halle aus Primärsporidien nach der Methode 
von BECKER (1936) isoliert! und kultiviert und später von mir übernommen 
wurden. Die in den Tabellen dieser Arbeit benutzten Klonnummern sind die 
laufenden Nummern der folgenden Liste, die die notwendigen Angaben über Her- 
kunft und Wirtssorte des Sporenmaterials, aus dem die Klone isoliert wurden, ent- 
hält. Dieses Sporenmaterial wurde aus dem von RoEMER (1939) zur Untersuchung 
der Selektionswirkung mehrjähriger Passage verschiedener Weizensorten benutzten 
Material entnommen. Es enthält mit Sicherheit verschiedene „physiologische 
Rassen‘, unter anderem auch verschiedener Pathogenität. 

Das Wort „Kreuzung“ in der zweiten Spalte bedeutet, daß das Sporen- 
material von einer Pflanze geerntet wurde, die zwecks Myzelinfektion vor der 
Aussaat mit zwei Haplontenstücken belegt worden war. Es ist deshalb in Anfüh- 
rungszeichen gesetzt, weil — wie in der Einleitung dargelegt worden ist — nicht 
erwiesen ist, daß es sich tatsächlich um Kreuzungsmaterial handelt, und die be- 
treffende Wirtspflanze vielleicht spontan mit irgendeiner der in Halle gebrauchten 


1 Becker: Nach freundlicher Mitteilung von Frl. Dr. LANGE-DE LA Camr, 
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Klonliste. 
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8 23 
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Klonliste. (Fortsetzung.) 














Lfd. Nr. Nr. d Pa — WwW 
Nr. | Herkunftsort | der P Probe dé ER ae J des en À 
55 | „Kreuzung“ u 1 8 Peragis/Panzer 
56 | Zürich 77 N 2 Panzer/Ridit 
57 | be | # 2 5 ie 

58 „Kreuzung“ | 255 2 2 Peragis/Panzer 
59 és | 255 3 4 99 

60 | 53 255 6 2 

61 | 255 6 > > 

62 349 1 2 ‘3 

63 + 349 1 3 FA 

64 349 1 6 ” 

65 " 349 1 7 99 

66 349 3 1 ” 

67 ; 364 3 1 es 

68 ; 364 3 2 + 

69° > 364 4 1 .. 

70 | 364 4 2 i 

71 | ; | 364 4 4 > 
Be. 364 4 nl ss 

73 | ae 364 4 is | hi 

74 és 364 | 5 1 | , 

75 4 | SO oul Gas 

76 Jena Tt 23 2 | r.2 





Herkünfte infiziert wurde. Tf bei Nr. 76 bedeutet wahrscheinlich T'illetia foetens; 
der Klon wurde nur probeweise benutzt und dabei keing besonderen Beobach- 
tungen gemacht. Im übrigen sind in den folgenden Tabellen nur 57 dieser Klone 
genannt, obwohl alle Klone geprüft wurden. Die nicht genannten Klone verhielten 
sich im ganzen nicht anders als hier berichtet wird. 


b) Vermehrung und Behandlung der Stammkulturen im allgemeinen und vor 
Verwendung zum Versuch. Die Stammkulturen wurden stets im Wechsel über 
Kartoffel- und Malz-Peptonagar geführt. Dieser Wechsel sollte einmal die ständige 
Kontrolle über etwaige Verunreinigungen erleichtern, zum anderen mit dazu bei- 
tragen, möglichst Ma gen zu vermeiden. Der erste Zweck kann auf 
Malzböden gut erreicht werden, weil hier das Myzel nur eine mehr oder weniger dünne 
Haut bildet, während die üppige Entwicklung auf Kartoffelagar leichte Verun- 
reinigungen unter Umständen verbirgt. Die  Überimpfung auf frisches Substrat 
(in Kulturrührchen mit etwa 6 cm? Agar) erfolgte in Abständen von 3—4 Wochen, 
obwohl die T'illetia-Kulturen im Kühlraum (10° C) monatelang aufbewahrt werden 
können. Zu Versuchen wurden bei Beimpfung mit Myzelstücken Kulturen von 
Kartoffelagar, bei Konidienimpfung Malzkulturen verwendet, die im allgemeinen 
gleichaltrig und nicht älter als 3 Wochen waren (Abweichungen hiervon werden 
besonders angegeben). 

'c) Impftechnik. Der auf S.583f geschilderte Bau des Myzels vom Tilletia 
tritici-Haplonten und seine derbe, weich-hornartige bis ledrige Konsistenz be- 
reitet im Hinblick auf die Impftechnik große Schwierigkeiten. Es mußte :bei 
Anwendung der Stückimpfung daher so verfahren wurden: Mittels in einen Glas- 
stab eingeschmolzener Rasierklingen-Bruchstücke wurde die Kultur in möglichst 
gleich dicke Scheiben geschnitten, die einzeln mittels einer Stahllanzette in den 
oberen Teil des Röhrchens quer auf die Glaswand gelegt und hier wiederum mittels 
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des Klingenbruchstiicks in die Impfstiicke zerlegt werden. Diese hatten meist 
die Gestalt einer Säule mit quadratischer Grundfläche; ihr Trockengewicht 
kann mit durchschnittlich 0,1—0,2 mg angenommen werden, wie durch Wägung 
von Scheiben festgestellt wurde, die zur Herstellung von mehr als 20 Impfstücken 
genügt hätten. Die Herstellung von mehr als 40—50 gleichmäßigen Impfstücken 
von einer Kultur ist nur mit allergrößter Sorgfalt möglich, da die Schwierigkeiten 
sterilen Arbeitens noch hinzukommen. Wesentlich einfacher ist das Arbeiten mit 
Suspensionen von Sekundärsporidien (Myzelkonidien), doch ist diese Technik 
aus anderen Gründen (s. später im Text) nicht immer möglich. Die Konidien- 
suspensionen wurden fast ausschließlich von Malzkulturen in der Weise hergestellt, 
daß in das Kulturröhrchen etwa 1 cm? steriles Wasser (redestilliert) eingegossen, 
danach das Röhrchen einige Male kräftig geschüttelt und zwischendurch mit 
einer Platinöse vorsichtig über die Oberfläche der Kultur gestrichen wurde. 
Diese Manipulationen wurden schnell durchgeführt, um möglichst zu vermeiden, 
daß Stoffe aus dem Substrat in die Suspension diffundierten. Danach wurde die 
Suspension in ein leeres, steriles Kulturröhrchen gegossen, aus dem heraus ge- 
impft werden konnte. Vor der Impfung wurde die Suspension auf ihren Gehalt 
an Konidien geprüft. Wo es auf die genaue Feststellung der Anzahl der Kormidien 
ankam, wurde die Menge des eingegossenen Wassers (unsteril) vorher abgemessen, 
sonst wie oben verfahren und danach mittels einer Zählkammer nach THOMA 
ausgezählt. Solche Suspensionen wurden nicht zu Impfzwecken verwendet. 





3. Behandlung und Auswertung der Versuche. 


Nach der Beimpfung wurden die Versuchsgefäße in einem Kulturenzimmer 
in diffusem Licht aufgestellt. Die Temperatur des Raumes war ziemlich gleich- 
mäßig und schwankte im Laufe des Jahres zwischen 20 und 24°C. Außerdem 
wurden in einigen Versuchen Kühlkeller konstanter Temperatur benutzt (dunkel). 
Die stets große Zahl von Versuchsgefäßen machte die Verwendung von Thermo- 
staten unmöglich. Zeitlich verschiedene Versuche können daher schon aus diesem 
Grunde nicht verglichen werden. Die Dauer der Versuche betrug in der Regel 
4—5 Wochen, mußte sich aber infolge der zeitraubenden Auswertung unter Um- 
ständen nach der Dringlichkeit anderer Arbeiten richten. Auch aus diesem Grunde 
sind verschiedene Versuche nicht untereinander vergleichbar. Nachteilige Wir- 
kungen längerer Versuchsdauer wurden nicht beobachtet. — Die Trockengewichte 
wurden mittels einer Analysenwaage bestimmt (erste Dezimale ungenau). Hierzu 
waren bei Agarböden folgende Maßnahmen nötig: Mittels Lanzette wurde das 
Myzel mit dem anhaftenden Agar (vgl.S. 583f) aus der Agarschicht ausgestochen. 
Sodann wurde der Agar vorsichtig vom Myzel und restlos aus dem Kulturgefäß 
entfernt. Das grob gereinigte Myzel wurde in das leere Gefäß zurückgegeben 
und hierin mit einer reichlichen Wassermenge im Autoklaven ohne Druck bis zur 
Siedetemperatur erhitzt, um die noch anhaftenden Reste des Agars zu entfernen. 
Danach wurde das Myzel unter öfterem Wenden auf Filterpapier luft- und an- 
schließend in einer Papierkapsel im Thermostaten bei 100° C restlos getrocknet, 
wobei das Myzel eine harthornige, spröde Konsistenz erhielt. Bis zur Wägung 
wurde es im Exsikkator aufbewahrt, dann aus der Kapsel entnommen und auf 
einem austarierten Stück Filtrierpapier gewogen. Die Verwendung von Wäge- 
gläschen erwies sich-als nicht notwendig. Infolge der Erhitzung des Myzels in 
Wasser dürfte das später bestimmte Trockengewicht um einen kleinen Bruchteil 
zu niedrig sein. Dies ist aber im Rahmen der vorliegenden Arbeit ohne Bedeutung, 
da es hier mehr oder weniger nur auf die Trockengewichtsunterschiede ankommt. 
Diese durften verringert, nicht aber vergrößert werden. Kultur in Lösungen 
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hat so große Nachteile, daß ich trotz dieser Schwierigkeiten bei der Wägung 
fast immer Agarsubstraten den Vorzug gab. Wo Trockengewichte als ‚0‘ ange- 
geben sind, bedeutet dies, daß von einer Wägung abgesehen wurde, weil höchstens 
spurenweise Wachstum eingetreten war, das mit der Waage nicht hätte erfaßt 
werden können. 


4. Abkürzungen und Begriffsbestimmungen. 


Es erscheint zweckmäßig, die hier benutzten Bezeichnungen besonders 
der verschiedenen Sporenformen des Steinbrandes mit den sonst häufig in der 
Literatur verwendeten Synonymen kurz zusam tell Die Brandspore 
(Chlamydospore, Teleutospore) entwickelt bei der Keimung einen Keimschlauch 
(Promyzel, Hemibasidium), an dessen Spitze in der Regel 8 Primärsporidien 
(Sporidien; es sind Konidien, die den Basidiosporen gleichwertig sein dürften) ent- 
stehen. Die Primärsporidien kopulieren paarweise und keimen sofort mit einem 
paarkernigen Keimschlauch, welcher infiziert, oder sie bilden unmittelbar oder am 
Keimschlauch eine paarkernige Sekundärsporidie (secondary spore; es handelt 
sich wiederum um eine Konidie). Eine solche Sekundärsporidie kann ihrerseits 
keimen und Myzel bilden (von dem man bisher ohne Beweis angenommen hat, 
es sei dikaryotisch) (vgl. S. 557, Fußnote 1), dieses Myzel seinerseits Konidien 
bilden, die 1- oder auch 2kernig gefunden wurden (Boss 1927, PARAVICINI 
1917). Diese Konidien werden in der Literatur ebenfalls Sekundärsporidien 
bzw. -konidien genannt. Aber die Primärsporidien sind auch ohne vorherige 
Kopulation einzeln entwicklungsfähig. Sie liefern haplontisches Myzel, das 
ebenfalls Konidien bildet, die nach allem Anschein einkernig sind. Auch diese 
fallen in der Literatur unter den Begriff Sekundärsporidien. Allgemein nennt 
man die Sekundärsporidien ihrer Gestalt wegen auch Sichelkonidien. Wo in 
dieser Arbeit mit Konidien geimpft wurde, handelt es sich stets um diese letzte 
Art der Sekundärsporidien, also um Konidien von Haplontenmyzel (BuLLER 1933, 
R.A.M-Referat, homologisiert diese mit den Basidiosporen der Hymenomyzeten. 
Nach BuLLer bildet übrigens das aus einer paarkernigen [dikaryotischen] Sekun- 
därsporidie hervorgehende Myzel nur haploide, aber geschlechtsverschiedene 
Konidien. Von dem aus diesen hervorgehenden Myzei heißt es in dem zitierten 
Referat: “At this stage the fungus appears to be heterothallic and the fusion between 
the two haploids of opposite sex probably occurs in the tissues of the host.” [Kursiv- 
druck von mir.] Zu BuLLer vgl. auch Lonwae, S. 458.) 

Folgende "Abkürzungen werden bei Angaben über die Stammkulturen be- 
nutzt: ,,K 10. 4. 40° bedeutet ,,Stammkultur am 10. 4. 40 auf Kartoffelagar an- 
gelegt‘‘. Handelt es sich um eine Malzkultur, so steht an Stelle von „K“ der 
Buchstabe ,,M“. 

Für das Aneurin wird meist ,,B,“, für seine Komponenten bzw. deren Gemisch 
sinngemäß ,,P*‘, ,,T“‘ und ,,P + T‘“ (Pyrimidin, Thiazol) geschrieben. 

Als „komplex‘‘ werden im folgenden alle Substrate bezeichnet, die mit Ab- 
kochungen, Extrakten u.ä. hergestellt sind. Unter „definierten“ Substraten 
sind dagegen solche zu verstehen, die ausschließlich mit „‚Reinst‘‘präparaten (im 
chemischen Sinn) hergestellt sind. Im strengen Sinne gibt es kein „‚definiertes‘“ 
Substrat, wie RIPPEL-BALDES (1946) mit Recht ausdrücklich feststellt. Ich ver- 
wende trotzdem diese Bezeichnung wegen der im Vergleich zu komplexen Sub- 
straten ungleich größeren Möglichkeit zu häufiger, genauer Reproduktion der 
Substrate. 





Planta Bd. 36. 37 
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Eigene Untersuchungen. 
A. Vorversuche. 

Aus Griinden des Anschlusses an die vorliegende Literatur und 
wegen der Vergleichbarkeit mit Ergebnissen auf definiertem Substrat, 
auch deshalb, weil bisher keine zahlenmäßigen Resultate über das 
Wachstum von Tilletia tritici bei Kultur in vitro vorliegen, habe 
ich zunächst einige Versuche mit unvollständigen und komplexen 
Substraten unternommen. Es zeigte sich zum Teil bereits hier, daß die 
in der vorliegenden Literatur vorhandenen Unstimmigkeiten beseitigt 
werden können. Diese beziehen sich auf die Verwendbarkeit ver- 
schiedener Zucker und einiger N-Quellen. So ordnet SARTORIS (1924) 
die Zucker ihrer Wirksamkeit auf die Myzelproduktion entsprechend in 
folgende Reihe: Malzextrakt, Glukose, Kandis, Maltose, Lävulose, 
Saccharose, Laktose. Er fügt hinzu, daß Lävulose die Entwicklung 
zu hemmen scheint. Salzzusätze [Ca(NO,),; KNO,)] können fördernd 
oder (KH,PO,; MgSO,) hemmend wirken. Nach SırTorıs sind Hafer- 
mehl- und Malzextraktagar die besten Böden. KıEnHoLz und HEALD 
(1930) stellten fest, daß auf Substraten, die mit Weizen- oder Weizen- 
keimlingsextrakt hergestellt waren und auf Hafermehlagar das Myzel 
als flache Haut wächst, während Zuckerzugabe (2 —4% ; Glukose oder 
Saccharose) zu diesen Substraten oder zu Malzextrakt bzw. Kartoffel. 
abkochung bewirkt, daß das Myzel beträchtliche Dicke erreicht. 
Bopine und DvuRRELL (1930) arbeiteten mit ,,Thaxters potato hard 
agar‘, FLOR (1932) mit 1%igem Glukose-Kartoffelagar ohne nähere 
Angaben über das Wachstum zu machen. BECKER (1936) verwendet 
Kartoffelabkochung aus ungeschälten Kartoffeln und beschreibt ein- 
gehend Wuchsbild, Farbe, Rand- und Faltenbildungen, Sekretabgabe 
u.a., wonach die verschiedenen Klone unterscheidbar sind; Trocken- 
gewichte wurden nicht ermittelt. Eine Reihe von Lichtbildern ver- 
anschaulicht seine Ergebnisse. Schließlich berichtet LANGE-DE LA 
Camp (1939) über die Wirkung von Peptongaben in Kartoffelabkochung, 
die sie ebenso wie BECKER aus ungeschälten Kartoffeln herstellt. Sie 
findet im Gegensatz zu K1ENHOLZ und HEALD, daß die Zuckerkonzen- 
tration bei fehlendem Pepton wirkungslos bleibt, während Peptonzusatz 
(1—4%) das Myzel als dichten, kompakten Körper auf dem Substrat 
wachsen läßt. Die Abbildungen von LANGE-DE LA Camp — hier bei 
Peptongabe — und die von KıEnHoLz und HEALD (S. 503) — hier ohne 
besondere Stickstoffquelle außer der Kartoffelabkochung — stimmen 
im Wuchstyp völlig überein. Ferner sind nach LANGE-DE LA CAMP 
Glukose und Saccharose, nicht aber Lävulose, Galaktose, Maltose oder 
Laktose verwertbar. Von den geprüften N-Quellen: Pepton, Casein- 
Hammarsten, Albumen ovi, Nukleinsäure, Allantoin und Asparagin war 
Asparagin die beste, Allantoin dagegen unbrauchbar. 
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1. Unvollständige Substrate. 

Versuche mit Lösungen einzelner Substanzen, etwa Zucker, haben 
nur einen sehr geringen Wert. Man kann hier nichts anderes erwarten, 
als daß im Impfstück mitgebrachte Stoffe ein geringes Wachstum 
ermöglichen, das sehr schnell eingestellt wird. Dies gilt auch von 
unvollständigen Kombinationen mit KH, N und Salzen. Trotzdem habe 
ich die Versuche von SARTORIS bzw. LANGE-DE LA CAMP wiederholt 
und erhielt ähnliche Resultate, die sich etwa so zusammenfassen lassen : 
Nur unreine Substanzen erlauben allein oder in Kombination gegeben 
spurenhaftes Wachstum und in gewissem Maße Bildung von Sekundär- 
sporidien, sofern die Konzentrationen nicht überschritten werden, 
die auch bei anderen Objekten allgemein üblich sind. Unrein in diesem 
Sinne sind z.B. technische Maltose, Saponin, Pepton u.ä. Von 
diesen ist bekannt, daß sie Wirkstoff enthalten. Ob das Wachstum 
allerdings nur auf die Wirkstoffverunreinigungen zurückgeht, ist 
nicht sicher. Hochgereinigte Substanzen (Glucose puriss., Asparagin) 
erlauben zusammen in Lösung geboten ein minimales Wachstum, obwohl 
jede für sich dies nicht tut. Demnach scheinen in diesem Falle die 
Verunreinigungen eines Kohlenhydrates mit N-Verbindungen ‘oder 
Salzen (bzw. umgekehrt) wesentlicher zu sein als der Wirkstoffgehalt. 
Bemerkenswert ist allerdings, daß in reinem Wasser stets das Impfstück 
rundum von auswachsenden kurzen Hyphen umschleiert wird, während 
in einer z.B. 1%igen Lösung eines durchaus verwertbaren Zuckers 
dieses Auswachsen mit Hilfe der Reservestoffe des Impfstückes viel- 
fach nicht eintritt. Auch die Zugabe von Aneurin zu einer Lösung 
von Glucose puriss. oder Asparagin oder Allantoin (jeweils allein) er- 
möglicht meist nicht das geringste Wachstum. Andererseits ist Pepton 
in hoher Konzentration (3%) ein vollständiger Nährboden für Tilletia 
tritici-Haplonten. Hier wird offenbar der gesamte KH-, N-, Salz- 
und Vitaminbedarf des Pilzes gedeckt, da hier ein Wachstum eintritt, 
das dem Typus (kompakter Myzelkörper) nach sich von dem auf den 
besten Substraten nicht unterscheidet. Allerdings ist die Massen- 
produktion stark verlangsamt. Ein weiteres Eingehen auf diese Ver- 
suche erübrigt sich. 


2. Vollständige Substrate. 

Als vollständige Substrate sind anzusehen Dekokte, insbesondere 
richtig hergestellte Kartoffelabkochung (s. S. 569f), Malzextrakt und 
Bier. Für sich allein gegeben eılauben sie meist nur ein flaches, 
häutiges Wachstum; Malzextrakt wegen der schlechten Verwertbarkeit 
von Maltose als KH- Quelle, 1% Malzextrakt, 0,1% Pepton in 1,5 %igem 
Agar und 1% Maltose, 0,1% Pepton mit Kartoffelabkochung in 1,5% 
Agar sind gleichwertige Böden mit flachem Wachstum. 1 cm? Bier 

37* 
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(Hackerbräu dunkel) in 20 cm? Agar mit 1% Glukose und 0,1% Pepton 
ermöglicht reichliche Myzelproduktion. 

Etwas eingehendere Behandlung verlangen die Ergebnisse der Ver- 
suche mit Kartoffelabkochung bei verschiedenen Zucker- und Pepton- 
gaben. Tabelle 3 gibt das Resultat eines Versuches zur Ermittlung 
der Wirkung steigender Zucker- (Pepton-)konzentration bei fehlendem 
bzw. steigendem Pepton (Zucker). 


Tabelle 3. 

Versuch vom 4.4.—29.5.40. Agar: Kartoffelabkochung, Glukose, Pepton 
(Gehe). Klone Nr. 39, 49, 57, 57a (letzterer anders vorbehandelt als 57). 80 200er 
Erlenmeyer mit je 30 cm* Nährboden. Vierfache Wiederholung (mit jedem Klon). 
Trockengewichtsgesamtdurchschnitt in Milligramm. 

















Pepton- Glukosekonzentration in Prozent 
konzentration oc sin u 
% RT a MS 4 
0 7,4 | 22,5 24,4 | 31,4 | 36,5 
0,1 7,4 28,1 37,1 | 34,1 | 41,0 
0,5 7,6 26,7 | 45,1 | 47,9 49,2 
1 6,6 23,6 | 09 | 48,7 61,7 


Zeile 1 zeigt, daß Kartoffelabkochung + Glukose ein ausreichender Nähr- 
boden ist. 

Spalte ,,0“ zeigt, daß weitgehende Erhöhung dei Peptonkonzentration bei 
fehlendem Zucker wirkungslos ist. (Sie würde sich bei längerer Versuchsdauer 
und noch stärkerer Erhöhung aber bemerkbar machen.) 

Spalte „‚4‘‘, also die höchste- Zuckerkonzentration, enthält die Optima bei 
konstanter Peptonkonzentration. 

Spalten ,,1‘, „„2° deuten auf Hemmung durch höhere Peptonkonzentrationen, 
die durch höhere Zuckerkonzentration ausgeglichen werden kann (Spalten ,,3“‘, „„4‘“). 

Das Wuchsbild entsprach in allen Zeilen in Gegenwart von Zucker 
dem Typ nach den Abbildungen von KIENHOLZ und HEA cp für zucker- 
haltige, den Abbildungen von LANGE-DE LA Camp für Pepton und 
Zucker enthaltende Substrate. Dies Ergebnis stimmt überein mit den 
Beobachtungen von KIENHOLZ und HEALD. Die Beobachtung von 
LANGE-DE LA CAMP, daß nur die Zugabe von Pepton die Bildung kom- 
pakter Myzelkörper gestatte, beruht auf besonderen Umständen. Daß 
andererseits bei höherer Zuckerkonzentration (4%) auch dem Pepton 
eine wachstumsfördernde Wirkung zukommt, ergibt sich deutlich 
aus Spalte 4. 

Die eigenartige Wirkung des Peptons kommt in den folgenden Ver- 
suchen deutlicher zum Ausdruck. Tabelle 4 gibt das Resultat eines Ver- 
suches zur Ermittlung der Bedeutung steigender Peptonkonzentration 
in Nährlösungen, die mit je 1% Zucker und Aqua dest. bzw. Kartoffel- 
abkochung hergestellt sind. (Um das Untertauchen der Impfstücke zu 
vermeiden, wurde in jeden Kolben etwas Watte gegeben. Dies machte 
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die Bestimmung der Trockengewichte schwierig. Der Versuch wurde 
daher subjektiv bonitiert. Es wurde die Anzahl der gewachsenen Myze- 
lien bestimmt, ihre Durchmesser geschätzt und diese mit einer will- 
kürlich gewählten, den Eindruck der Höhe [Dicke] des Myzels gut 
wiedergebenden Zahl multipliziert. Die Summe der Produkte für alle 
Myzelien eines Kolbens wurde als Vergleichsmaß genommen. Tabelle 4 
bringt die Durchschnitte aus je 10 Klonen. Sie gibt die Unterschiede 
gut wieder.) 


Tabelle 4. 
Versuch vom 23. 1.—23. 2.40. Nährlösung (Watteeinlage). Klone 19, 20, 21, 
. 25, 29, 35, 47, 49, 50, 54. Zahlen = Durchschnittswerte aus subjektiven Vergleichs- 
zahlen. 400 200er Erlenmeyer mit je 20 cm? Nährlösung. 























Peptonkonzentration in Prozent 
Aqua destillata Kartoffelabkochung 
o |o1|05| 1] 2] 0 |o1/05| 1 | 2 
Glukose. ...... 3 | 14 | 21 | 45 | 38 | 67 | 35 | 42 29 | 0 
Maltose, krystallisiert. | 2 | 11 | 16 | 18 | 14 7 4 | 12 | 6 | 0 
Maltose, technische . 9 | 21 | 28 | 40 1:28 7.1 2h 1.10: 1.0 
Saccharose . . . . . 3 | 20 | 31 | 41 | 64 | 98 | 31 | 38] 8] 5 





Zunächst ergibt sich, daB Maltose kein gut verwertbarer Zucker 
ist. Die Spalte O0 der rechten Tabellenhälfte zeigt, daß Kartoffel- 
abkochung mit 1% eines verwertbaren Zuckers ein ausreichendes Sub- 
strat darstellt. Aus den folgenden Spalten ergibt sich, daß Pepton- 
zusatz bereits in 0,1% das Wachstum hemmt!, bei 2% es fast völlig 
unterdrückt. Die linke Hälfte der Tabelle (Aqua dest.) zeigt völlig 
andere Wirkung der Peptongaben. Mit steigender Konzentration ist 
eine bemerkenswerte Förderung zumindest bei Saccharose und Glukose. 
vorhanden. Das Pepton wirkt hier als N-, Salz- und Wirkstoffquelle. 
Zeile 2 und 3 lassen es als nicht ausgeschlossen erscheinen, daß hier 
der Pilz dem Pepton auch KH entnimmt. 

Um zu prüfen, ob die hemmende Wirkung des Peptons in Kartoffel- 
abkochung eine spezifische Wirkung des verwendeten Präparates (Gehe, 
DAB 6) sei; wiederholte ich den Versuch auf Agar und benutzte zum 
Vergleich Pepton Merck 7213. Das Ergebnis war grundsätzlich das 
gleiche, wenn auch eindeutige Unterschiede zwischen den beiden 
Peptonen vorhanden waren (Klone: 35, 34, 37, 42, 59, 2fach). 

Diese Ergebnisse stehen im Gegensatz zu denen LANGE-DE LA CAMPs 
(1939), die in Kartoffelabkochung fördernde Wirkung von hohen 
Peptonkonzentrationen und Wirkungslosigkeit vonZucker bei fehlendem 

1 Die hemmende Wirkung von 0,1% Pepton in Kartoffelabkochung zeigte 


sich bei Verwendung von Agarböden nicht, sondern hier entwickeln sich höhere 
Trockengewichte als ohne Pepton (vgl. Tabelle 3). 
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Pepton feststellte. Ein solches Resultat ergibt sich in meinen Versuchen 
nur bei Verwendung von Aqua dest. an Stelle von Kartoffelabkochung, 
die ihrerseits zusammen mit z. B. Glukose ein vollständiger Nährboden 
ist und die Bildung kompakter Myzelmassen von hohem Trockengewicht 
erlaubt. Allerdings verwendete LANGE-DE LA Camp Witte-Pepton, das 
mir nicht zur Verfügung stand. Jedoch zeigten weitere Versuche, daß 
die Unterschiede zwischen ihren und meinen Versuchen wahrscheinlich 
auf andersartiger Herstellung der Kartoffelabkochung beruhen. LANGE- 
DE LA CAMP verwendete wie BECKER (1935, S. 193) ungeschälte Kar- 
toffeln — wenn diese nicht platzen, ist die Abkochung wirkungs- 
los — während sie bei meinen Arbeiten geschält wurden. Wird nämlich 
durch vorsichtiges Garkochen Abkochung hergestellt aus 1. 400 g 
ungeschälten Kartoffeln (diese dürfen nicht platzen), 2. dem Fleisch von 
400 g Kartoffeln, 3. den Schalen von 400 g Kartoffeln, so zeigt sich 
zwischen den beiden letzteren Abkochungen längere Zeit kaum ein 
Unterschied. Beide ermöglichen bei Zuckerzugabe gutes Wachstum, 
während die erste dies nicht tut. 

Die eigentümliche Wirkung des Komplexes: Kartoffelabkochung + 
Pepton habe ich nicht analysiert. Denkbar wäre, daß hier bei der Sterili- 
sierung Hemmstoffe entstehen oder daß sowohl in Pepton wie in der 
Kartoffelabkochung hemmende Substanzen vorhanden sind, die erst im 
Zusammenwirken stark bemerkbar werden. 


3. Extrakte. 
Seit den Untersuchungen BREFELDs (1883) sind die verschiedensten 
komplexen Substrate: Frucht-, Möhren-, Hafer-, Weizen-, Kartoffel- 
dekokte, Malzextrakt, Bier und Mistauszüge auf ihre Verwertbarkeit 
für Tilletia geprüft worden. Dabei hat sich mit Sicherheit heraus: 
gestellt, daß dieser Pilz nicht auf spezifische Substanzen des Wirtes 
angewiesen ist — soweit es sich nur um die Möglichkeit des Wachstums 
handelt. Nach unseren Kenntnissen war deshalb anzunehmen, daß 
die Bedeutung der Komplexsubstrate in ihrem Vitamingehalt gründet. 
Durch die Arbeiten! von D&raco (1941) und SCHOPFER und BLUMER 
(1940) wird diese Frage nicht sicher geklärt, da DÉFAGO die Notwendig- 
keit des ganzen Aneurinmoleküls für Tilletia tritici findet, SCHOPFER 
und BLUMER jedoch auf Kontrollen schwaches und bei Pyrimidin-, 
Pyrimidin-Thiazolgemisch sowie Aneuringaben nur wenig besseres 
Wachstum erhielten (DÉFAGO arbeitete mit 2 Haplonten, SCHOPFER und 
BLUMER machen keine Angabe über das verwendete Impfgut, außer, 
daß es in der technischen Handhabung Schwierigkeiten bietet). Für 
Tilletia levis stellen sie Auxoautotrophie fest, während T'illetia horrida 
ein P + T-Organismus ist. 
1 Zur Zeit dieser Versuche waren die zitierten Arbeiten noch nicht erschienen. 
SCHOPFER (1939, S. 72) machte die erste Mitteilung von den Befunden D£racos, 
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Meine Versuche mit Extrakten, über die nur summarisch berichtet 
werden soll, zeigten, daß aus den oben genannten Stoffen sowie aus 
Pepton, Hefe, Phycomyces Präparate gewonnen werden können, die 
nach einfacher Anreicherung durch Adsorption an Kohle und nach- 
folgende Elution das Wachstum von Tilletia tritici bereits in Kon- 
zentrationen fördern, die den Schluß auf die Wirksamkeit eines vitami- 
nischen Faktors nahelegen. Den Beweis hierfür erbrachten Versuche 
mit gereinigtem Phycomyces-Extrakt, der dem bloßen Auge erkennbar 
bereits in einer Konzentration von 0,1 y/em* wirksam war. 


B. Versuche mit definierten Substraten. 

Diese Befunde ließen bereits vermuten, daß der wirksame Faktor 
das Vitamin B, sei. Meine ersten Versuche mit synthetischem Aneurin 
zeigten dessen Wirksamkeit und bestätigten insofern die Befunde 
Dfracos, über die SCHOPFER (1939) berichtete. Allerdings benutzte 
ich in diesen Versuchen bereits eine vollständige Nährlösung bzw. 
-agar (Coons-Ersatz nach BURGEFF, 1934). Mit der von SCHOPFER u.a. 
verwendeten Nährlösung (Aqua dest. + 5—10% Glukose + 0,1% Aspara- 
gin + 0,05% MgSO, + 0,15% KH,PO,; von F. CHODAT modifizierte 
Nährlösung von Coons; vgl. Lutz 1942) erzielte ich keinen befriedi- 
genden Erfolg. Auf dieMängeldieser Nährlösung haben bereits BURGEFF 
(1934) und THREN (1941 c) hingewiesen. Sie ist jedenfalls nicht optimal 
und bringt bei einem empfindlichen Objekt — und das ist Tilletia 
tritici — nicht die gewünschte Sicherheit. Bevor daher näher auf das 
Vitaminbedürfnis von Tilletia tritici eingegangen werden konnte, 
mußten einige Erfahrungen über ihre sonstigen Ansprüche an das 
Substrat gemacht werden. Die hierunter folgenden Versuche haben 
dieses Ziel. 


1. Die Nährstoffkonzentrationen. 

Bisher ist Tilletia tritici meist auf Kartoffelagar (mit 4% Kandis 
und eventuell 0,1% Pepton) kultiviert worden (in Halle in ununter- 
brochener Kultur jahrelang). Ihr natürlicher Wirt ist der Weizen. 
Es liegt daher nahe, bei weiteren Versuchen auszugehen von einem 
Nährboden, dessen Salze etwa die Elementverhältnisse aufweisen, wie 
sie in Weizen- oder Kartoffelasche vorliegen. Es ergibt sich, wenn 
man der Berechnung die Mittel aus Weizen- (Frucht) und Kartoffel- 
asche zugrunde legt, das folgende Verhältnis: 

K:Ca:Mg:P:S:Fe = 60:6:7,5:15:3,5:0,7. 

In 1 Liter des in Halle von BECKER (1936), LANGE-DE LA CAMP (1939) 
und von mir für Tilletia tritici verwendeten Kartoffelagars sind 
höchstens 1,5 g Trockensubstanz aus Kartoffelabkochung enthalten 
(nach eigenen Feststellungen). Hiervon ist sicher ein Teil für organische 
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Substanz (Kohlenhydrate, Eiweiß) in Abzug zu bringen, so daß die 
Gesamtsalzkonzentration normalen Kartoffelagars sicher unter 0,15% 
liegt und damit niedriger ist als die durchschnittlichen Konzentrationen 
von Nährlösungen (vgl. z. B. Bonner Lehrbuch, S. 173). 

Im folgenden Nährboden, der in 1 Liter die unten angegebenen Sub- 
stanzmengen enthält, ist das obige Verhältnis der Elemente bei einer 
Gesamtsalzkonzentration von 0,05% annähernd gegeben. Ich nenne 
dieses Substrat ,,B‘‘. Es unterscheidet sich in der Wahl der Verbin- 
dungen nur hinsichtlich des Eisens von BURGEFFs ‚Coons-Ersatz” (CE). 
Nährboden ‚„B': 


a RE 0,2 g 
LA FE qe = 0,12 g 
MgSO,-7H,O ....... 0,12 g 
CaCl, -6H,O ... 2.2... 0,1 g 
pS Pera eee 15,0 g 
offizinelle Eisenchloridlösung 2 Tropfen auf 1 Liter 
ERS, Biblio hrs nach besonderen Angaben 
Aqua destillata. . . . . . . pa etwa 5,5 


Die folgende Tabelle 5 bringt das Ergebnis eines Versuchs zur 
Ermittlung einer zweckmäBigen Gesamtsalzkonzentration. Es zeigtsich, 
daß die Konzentration von 0,02% vielleicht zu gering ist, daß anderer- 
seits eine Konzentration von 0,05% ıelativ zur Konzentration der 
übrigen Nährstoffe als völlig ausreichend anzusehen ist. 


Tabelle 6 gibt eine Übersicht über das Ausmaß der Wirkung einer 
Änderung der Zuckerkonzentration. Sie zeigt starke Trockengewichts- 
zunahmen mit steigender Zuckerkonzentration, ein Ergebnis, das nach 
den bereits mitgeteilten Versuchen auf komplexem Substrat zu er- 
warten war. Diese ist am stärksten im Bereich niedriger Konzentra- 
tion. Bereits 0,5% Glukose ermöglichen die Bildung gut feststellbarer 
Trockengewichte, die sich mit der 8fachen Zuckerdosis auf das 
Doppelte bis nahezu 4fache steigern lassen. Es ist erkennbar, daß 
die einzelnen Klone sich im Wachstum auf gleichen Böden stark 
unterscheiden. Die Schwankungen der einzelnen Werte betragen im 
Durchschnitt etwa 10 bis 20% des Mittelwertes, ohne aber die Klon- 
unterschiede zu überdecken (vgl. z. B. Klon Nr. 48 und 59). Trotzdem 
verlangen sie besondere Aufmerksamkeit. 

Tabelle 7 bringt das Ergebnis eines Versuches, in dem das Ver- 
halten des Pilzes gegenüber einer Änderung der Asparaginkonzentration 
geprüft wurde. Sie zeigt, daß mit 0,05% Asparagin bereits gut meB- 
bare Trockengewichte gebildet werden können, jedoch ist die doppelt 
hohe Konzentration merklich besser, während noch höhere Konzen- 
tration keine nennbare Steigerung mehr bringen dürfte, wenn nicht 
die Konzentration der anderen Nährstoffe ebenfalls erhöht wird. Im 
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Gegenteil treten aber hier Erscheinungen auf, die diese höheren Kon- 
zentrationen als ungünstiger erscheinen lassen, obwohl dies in den 
Trockengewichten nicht zum Ausdruck kommt (mangelhafte Aus- 
bildung des Luftmyzels). 

Im allgemeinen zeigen die Zahlen dieser Tabellen größenordnungs- 
mäßig eine relativ gute Übereinstimmung. Wenn auch statistische 
Sicherheit mit nur 3 Wiederholungen nicht zu erreichen ist, so wird 
dieser Mangel wettgemacht durch die parallele Reaktion der verschie- 
denen Klone, eine Erscheinung, die trotz der Klonunterschiede in den 
späteren Versuchen noch deutlicher in Erscheinung treten wird. 





Tabelle 5. Ge tsalzk ntration. 
Versuch vom 3. 5.—31. 5. 40. Nähragar ,,B“ mit 2% Glukose, 0,2% Asparagin 
und 1 yB,/cm* Nährboden. 60 150er Erlenmeyer mit je 15cm? Nährboden. 


Trockengewichte in Milligramm. Mittelwerte aus 3 Wiederholungen. 

















Gesamtsalzk tration in Prozent 
Klon-Nr. 
0 | oof | 005 | 015 
11, K. 10. 4. 401 3,7 | 44,5 | 52,9 | 59,1 
16, K. 10. 4. 40 39 | 530 | 572 | 50,9 
17, K. 10. 4. 40 4,2 MS: ae 33,8 
21, K. 10. 4. 40 3,7 49.9 es | ae 
32, K. 10. 4. 40 3,6 36,9 400 | 48,9 
Tabelle 6. Zuckerkonzentration. 


Versuch vom 3.—31.5.40. Nähragar „B‘‘ mit 0,05% Gesamtsalz, 0,2% 
Asparagin, 1» B,/cm° Nährboden. 60 150er Erlenmeyer mit je 15cm? Nähr- 














boden. Trockengewichte in Milligramm. Mittelwerte aus 3 Wiederholungen. 
Glukosekonzentration in Prozent: 
Klon-Nr. e woes 
er nae | Bek finn \ 
| 
39, K. 10. 4. 40 1,0 | 15,3 | 24,7 | 29,8 | 38,8 
43, K. 10. 4. 40 085 1.189 | ‘200 | - Se 48,5 
48, K. 1074.40 Beh I 22,4 | 35,4 | 29,8 
59, K. 10. 4. 40 1,1 | 190 We Tre 7° 


Tabelle 7. N-Konzentration. 
Versuch vom 6. 5.—1. 6.40. Nähragar ,,B“ mit 0,05% Gesamtsalz, 2% 
Glukose, 1 y B,/em* Nährboden. 60 150er Erlenmeyer mit je 15 cm? Nährboden. 
Trockengewichte in Milligramm. Mittelwerte aus 3 Wiederholungen. 

















Asparaginkonzentration in Prozent 
Klon-Nr. j ] 
u Te a nn" 
"39, K. 10. 4. 40 1,8 de RES 19,7 | 22,0 23,4 
67, K. 10.4.40 1,7 12,1 16,2 20,2 20,0 
71, K. 10. 4. 40 1,0 13,6 33,6 36,0 36,1 
72, K. 10. 4. 40 1,9 19,6 31,5 44,8 34,5 


a Siehe 


8. 565. 
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2. Die Notwendigkeit von Caleium und Eisen. 

Es ergaben sich in diesen Versuchen keine sicheren Unterschiede, 
vermutlich deshalb, weil sie ohne besondere Kautelen durchgeführt 
wurden. Auch Versuche mit verschieden gewählten Fe- Quellen ergaben 
keine nennenswerten Unterschiede, obwohl sich hier außerdem auch 
noch der px änderte. Diese Tatsache ist überraschend, nachdem oben 
festgestellt wurde, daß mit dem von SCHOPFER vielfach verwendeten 
Nährboden keine befriedigenden Resultate erzielt wurden (zu geringe 
Trockengewichte). Hiernach war zunächst zu vermuten, daß der Mangel 
der Scuoprerschen Nährlösung auf dem Fehlen der beiden Elemente Ca 
und Fe beruhe, weil bei Verwendung des vollständigen Nährbodens ‚,‚B‘“ 
nicht so häufige Ausfälle eintraten und außerdem die höheren Trocken- 
gewichte gebildet wurden. Der Unterschied zwischen dem von 
SCHOPFER verwendeten Substrat und Nährboden ‚‚B‘ besteht in der Zu- 
gabe der im ersteren fehlenden Elemente Ca und Fe, ferner in der MgSO,- 
Konzentration, die im ,,B“ nur 0,012 %, im SCHOPFERschen Substrat da- 
gegen 0,05% ist, und darin, daß im ,,B“ außer KH,PO, auch K,HPO, 
gegeben wird. Da aber bei Verwendung des Nährbodens ,,B“ sich keine 
Mangelerscheinung bemerkbar macht, wenn die Elemente Ca und Fe 
als einzelne fehlen, so kann auch der Mangel des ScHoprerschen Sub- 
strates nicht auf dem Fehlen dieser Elemente beruhen. Ich halte für 
wahrscheinlich, daß das schlechte Wachstum von Tilletia tritici- 
Haplonten auf diesem Nährboden entweder durch die zu hohe MgSO,- 
Gabe oder durch den zu niedrigen py (4,2—4,3; vgl. THREN 1941c) 
verursacht wird. 

$; S 1,1 himatinn und Py: 

Nach den bisherigen Ergebnissen kann also festgestellt werden, 
daß der Nährboden ,,B“ die Möglichkeit bietet, Tilletia tritici-Haplonten 
auf einem definierten Substrat zu kultivieren. Jedoch war in diesen 
Versuchen aufgefallen, daß der py sich unter Umständen im Laufe der 
Kultur stark änderte. Im folgenden wurde deshalb versucht, ein Sub- 
strat zu ermitteln, auf dem diese Änderungen möglichst gering blieben. 
Nach den soeben besprochenen Versuchen (Ca, Fe) erschien es mir 
dabei nicht notwendig, nach völlig neuen, besseren Verbindungen zu 
suchen, sondern die bereits benutzten eventuell anders zu kombinieren 
und damit eine dem Pilz günstige Pufferung und py-Stufe zu erreichen. 
Dabei wurden die Mengen der Elemente je Liter möglichst konstant 
gehalten, wobei allein P in der Menge schwankt, aber stets im Über- 
schuß vorhanden ist. Die Gesamtsalzkonzentration der 12 geprüften 
Böden liegt zwischen 0,042 und 0,054%. Tabelle 8 gibt die Salz- 
kombination der 12 Böden und ihren pg. Die Gruppen I, II und III 
unterscheiden sich in der Kombination von KH,PO, und K,HPO,, 














Tabelle 8. Übersicht über die Nährsalzk 





Über die Bedingungen der Kultur von Tilletia tritici-Haplonten. 575 


a bedeutet Ca(NO,), statt CaCl,, b bedeutet Fe,(PO,), statt FeCl, und 
die mit ab bezeichneten Lösungen enthalten keine Chloride. Der Ver- 
such wurde in 3facher Wiederholung mit 5 Klonen angesetzt. Der 
pa wurde nach dem zweiten Sterilisieren und am Ende des Versuchs 
gemessen. Um diese Messungen einfacher zu halten, wurde bei diesem 
Versuch Nährlösung benutzt. Tabelle 9 gibt das Resultat. 

Eine zu’ weitgehende Deutung des Ergebnisses wäre verfehlt. Als 
sicher erscheint aber, daß ein px unter 5 ungünstig ist. Denn der 
häufige Ausfall in der Gruppe I kann wohl nur hierauf zurückgeführt 
werden. Bemerkenswert ist das Verhalten der verschiedenen Klone 
gegenüber dem py. Besonders Klon 11 unterscheidet sich hierin von den 








bination der in Tabelle9 aufgeführten Nährböden. 























Salze Nährbodenbezeichnung 
g/Liter ı | ta | mw | Ieb| 11 | Ie | IIb | Tab | III | 110 | IIIb |IHab 
KH,PO, 0,335 0,131 = 
0, aa 0,131 0,214 
MgSO, -7 H,O 0,123 0,123 0,123 
CaCl, -6 H,O 0,055; — 10,055! — 10,055! — 10,055! — | 0,055) — 10,055! — 
Ca(NO;) -4H,0 | — 10,059) — | 0,080 — |0,059} — |0,050| — | 0,059} — |0,059 
FeCl, -6 H,O 0,024 = 0,024 ms 0,024 
Fe,(PO,), oe 0,011 = emt )) "= 0,011 
Pu* 4,5 | 4,0 | 4,5 | 4,5 | 5,9 | 5,8 | 6,3 | 6,2 | 6,2 | 6,1 | 6,5 | 6,5 


anderen. Aber auch bei diesem Klon liegen die Trockengewichte in der 
Gruppe I im allgemeinen niedriger als in den Gruppen II und III. Zwi- 
schen den Gruppen II und ITI und innerhalb dieserzwischen deneinzelnen 
Lösungen sind die Unterschiede unwesentlich, trotz der zu beobach- 
tenden Verschiedenheit der Mittelwerte bei den einzelnen Klonen. Diese 
bieten keine Grundlage, im Bereich pg 5,8—6,5 eine bestimmte Stufe 
als optimal zu bezeichnen oder einer bestimmten Kombination der 
Nährsalze den Vorzug zu geben. Wollte man dies aber tun, so müßten 
auch hier die speziellen Anforderungen der verschiedenen Klone 
berücksichtigt werden. Jedenfalls steht fest, daß Tilletia tritici im 
Pu-Bereich 5,9—6,5 nicht im Wachstum gehemmt wird. Es ist daher 
etwas willkürlich, wenn ich im folgenden zumeist Nährboden Ila 
benutzt habe. Aber er zeigt durchschnittlich die höchsten Trocken- 
gewichte und dabei bei allen Klonen die geringsten py-Änderungen 
im Verlaufe der Kultur innerhalb der Gruppen II und III. Genauere 
Aussagen über die Wirkung des pg sind erst mit anderer Impfmethode 
möglich. Solange mit Myzelstücken geimpft werden muß, sind Trocken- 
gewichtsschwankungen nicht leicht zu vermeiden. Dies gilt besonders 


* Die py-Werte gelten für 4% Glukose, 0,1% Asparagin und 1 y B/,cm* 
Substrat. 
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Ta- 


Nährlösungen laut Tabelle8 mit 4% Glukose, 0,1% Asparagin und 1 y B,/cm° 
in Milligramm. Mittelwerte aus 3 Wiederholungen. Versuch vom 27.5.—16.7.40. 
Änderung während des Versuchs — (+) in Richtung höherer Azidität (Alkalität). 











Klon-Nr. 








u - u + - 

11, K. 16.5.40 | 69,6| 0,2 |65,3| 0,7 |66,0| 0,2 | 64,1| 0,3 73,8 | 1,0 
. | — aa + — — 

16, K. 16. 5. 40 39,8 | 0,4 | 23,4 | 0,9 | 65,1 | 0,4 | 62,5 | 0,3 | 56,5 | 1,9 
































re et + ie lll: a 

21, K. 16. 5. 40 53,2| 0 | 50,8] 0,5 | 39,9] 0,1 | 53,7 | 0,2 | 65,6 | 0,8 
> — 6 >> a ‘ + | = 

43, K. 3.5.40 38,2 | 0,4 — 46,5 | 0,1 | 52,4 | 0,2 | 80,0 | 1,0 
a DE ee 

48, K. 3. 5. 40 9,1 | 0,7 | 38,4 | 0,8 |50,9| 0 130,8 | 0,2 | 57,4 | 1,2 


von Flüssigkeitskulturen, in denen die Gefahr des Untersinkens besteht. 
Tilletia tritici wächst submers nur schlecht, was vermutlich auf O,- 
Mangel beruht. Der Sauerstoff ist ja auch für die Keimung der Brand- 
sporen und bei anderen Ustilagineen für das Wachstum in Kultur von 
großer Bedeutung (vgl. besonders RABIEN 1927 und THREN 1941a) 

Trotz dieser Schwankungen scheint es auch hier nicht zweifelhaft, 
daß sich die Klone auf gleichem Nährboden im Trockengewicht unter- 
scheiden. Zumindest gilt das für die beiden Klone 11 und 43 einer-. 
seits und 16, 21 und 48 andererseits. Bei den ersteren liegen alle 
Trockengewichte innerhalb der Gruppen II und III zwischen 68 und 
83 mg, bei den 3 letzten zwischen 63 und 73 mg. Auch hinsichtlich 
der pp-Änderung im Laufe der Kultur sind die Klone verschieden. So 
zeigt Klon 16 auf allen Substraten der Gruppen II und III die jeweils 
höchste pp-Änderung. Ich habe im übrigen versucht, die Ursachen 
der Trockengewichtsschwankungen festzustellen. Zuvor soll aber 
noch über den Vergleich verschiedener Kohlenhydrate- bzw. N- Quellen 
berichtet werden. 


4. Die Klonunterschiede bei Verwendung verschiedener Kohlenhydrate- 
und N-Quellen. 

a) Kohlenhydrate. Über die bisher vorliegenden Kenntnisse wurde 
bereits S. 565f. gesprochen. Die dort erwähnten Ergebnisse von SAR- 
TORIS und LANGE-DE LA CAMP sind zum Teil unrichtig, weil bisher die 
geprüften Kohlenhydratquellen in unvollständigen Nährböden oder 
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belle 9. 
Nährlösung. 180 150er Erlenmeyer mit je 15cm? Nährlösung. Trockengewichte 
** = Anzahl der Punkte = Anzahl nicht angewachsener Impfstiicke. X = py- 





lösung 
| Ila Ib | Hab | III | Illa | IIb IIIab 








fangs-pH 
5,8 | -x | x|62| x | 62 x |61| x | 65] x | 65] x 


| | | | | 


83,8 | 0,8 | 70,3 | 1,5 |78,7| 1,3 | 75,6 | 1,3 |77,9| 1,1 | 68,2 1,6 176,4 


| u Ee daha bc 
66,5 | 1,3 | 53,6 | 2,3 | 73,2| 1,7 | 62,8 | 1,6 | 53,8 | 2,1 | 58,8 2,4 | 59,8 | 2,6 








1,1 





rE Pre | Naa 
61,2 | 0,2 |55,8| 1,6 | 60,1} 1,3 |68,4 | 1,4 | 73,6 | 0,5 | 67,1 | 1,9 162,6 | 1,6 


| 79,5 | 0,5 |69,7 | 1,5 |81,7| 1,5 |74,4 | 1,2 |75,5| 0,8 | 81,3 | 1,6 Is, 1,5 
| 














+ | 
| 68,4 | 0,8 | 62,0 | 1,5 | 54,7] 1,4 | 61,8 | 0,8 | 59,4 | 0,8 | 56,8 | 1,3 | 70,1 | 1,6 





























in komplexen Substraten geboten wurden, in welchen dem Pilz immer 
auch andere Kohlenhydrate zur Verfügung standen. 

Im folgenden Versuch wurden bei Verwendung des Nährbodens ,,B“ 
geprüft die Monosaccharide: Glukose, Lävulose, Galaktoseund Mannose ; 
die Dissaccharide : Saccharose, Maltose und Laktose ; die Polysaccharide : 
Amylum solubile und Inulin. Alle Zucker wurden in 2 %iger Konzen- 
tration gegeben, da es sich im wesentlichen nur um die Feststellung 
handelte, welche von diesen Kohlenhydraten verwertbar sind. Tabelle 10 
enthält die Ergebnisse. Nach ihr sind Glukose und Saccharose die besten 
Zucker. Galaktose und Laktose ermöglichen nicht das geringste 


Tabelle 10. 


Versuch vom 17. 5.—18. 6.40. Nähragar ,,B“ mit je 2% Kohlenhydrate, 
0,1% Asparagin, 1 y B,/cm* Substrat. 150 200er Erlenmeyer mit je 15 cm? Agar. 
Trockengewichte in Milligramm. Mittelwerte aus 3 Wiederholungen. 






































Kohlenhydrate 
Fra T m © f= 

Klon-Nr. £ | 3 3 “ © 3 © z £ ER = CE 
4 | 3 as | £a | ge | 3 1553| 3 | SE 
2/5 | 8 [28 )88) à | À | #8] & | Me 
ss |S lé" |a" | S | 8 | as] 4 | 
11, K. 3.6.40 44,4 | 41,1 | 18,5| — | 44,7 | 6,8 el 8,2 | 6,8 -- 

17, K. 3.6.40 132,3 | 25,2 | 14,5| — | 37,5 | 4,4 — 4,5 | 5,0 
39, K. 3.6.40 142,5 | 27,4 | 2,8 | — | 36,4 | 3,9 — 5,1 | 4,3 = 
48, K. 3.6.40 133,1 | 16,0 | 15,0 | — |33,2 | 1,8 — | 3,0 | 3,8 — 
71, K. 3.6.40 [32,3 | 22,6 | 13,6| — |60,5 | 2,3 | — | 6,2 | 4,0 — 
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Wachstum, während Maltose und die beiden Polysaccharide nur in ge- 
ringem Maße genutzt werden können. Lävulose (im Gegensatz zu 
SARTORIS und LANGE-DELA CAMP) sowie Mannose sind durchschnittlich 
ganz gut zu verwerten. Hier tritt aber die Differenzierung der einzelnen 
Klone, die sich in den vorigen Tabellen bereits bemerkbar machte, 
deutlich in Erscheinung. _ Während für die Klone 11, 17, 39 und 48 
Glukose und Saccharose ziemlich gleichwertig sind, ist für Klon 71 
Saccharose weitaus besser. Klon 11 vermag Lävulose ebensogut zu 
verwerten wie Glukose, während die anderen Klone Glukose besser 
ausnutzen. Mannose ist für 11, 17 und 71 schlechter als Lävulose, für 
Klon 48 scheinen beide Zucker gleichwertig, während Klon 39 Mannose 
kaum verwertet. Hier deutet sich die Möglichkeit an, die Klone ein- 
zeln im Hinblick auf ihre Kulturbedingungen zu unterscheiden, eine 
Möglichkeit, die praktische Bedeutung hat oder haben kann und der 
deshalb in anderer Weise schon oft Aufmerksamkeit geschenkt wurde. 
(Vgl. unter anderen BECKER 1936, GASSNER 1938, STAKMAN und Mit- 
arbeiter 1935.) Bei Tilletia tritici-Haplonten ist man dabei bisher nicht 
über subjektiv zu bewertende Merkmale wie Wuchsform, -farbe, Fal- 
tung, Randbildung u.a. hinausgekommen, während hier meßbare 
Unterschiede vorliegen dürften. Die Feststellung, ob diese Unterschiede 
konstant sind und im obigen Sinne benutzt werden können, bedarf 
allerdings wesentlich breiteren Unterlagenmaterials. 

b) N-Quellen. Es wurden geprüft: anorganische N-Quellen: 
(NH,),SO;; (NH,)NO,; NaNO,, KNO,; organischeN- Quellen : Ammon 
tartrat, Glykokoll, Alanin, Asparagin, Allantoin, Harnstoff. 

Die Substanzen wurden so gegeben, daß alle Böden (Agar aus- 
gefault) N-äquivalent waren. Die Asparaginkonzentration betrug 
0,2%. Die verwendeten Klone entstammten 4 verschiedenen Her- 
künften (,,B“-Breslau, ‚„H‘alle, „Z“ürich und ,,K‘‘-Sporenmaterial, 
das bei Kreuzungsversuchen von BECKER [1936, vgl. Klonliste] an- 
gefallen war). Vor der Isolierung der Klone waren jedoch die Herkünfte 
in mehrjähriger Passage zur Trennung pathogen verschiedener ‚Rassen‘ 
über verschiedene Wirtssorten gegangen (,,P‘‘anzer, ,,H“‘eils- ,,D‘‘ick- 
kopf, „„R“idit, ,, H“ohenheimer 77 und ,,Per“‘agis; vgl. ROMER 1939). Es 
ist daher mit einiger Wahrscheinlichkeit zu erwarten, daß infolge der 
Passage verschiedener Wirte gewisse Unterschiede innerhalb der 
gleichen Herkünfte auftreten und daß vielleicht auch gewisse Unter- 
schiede zwischen den Herkünften bemerkbar werden, wenn die Möglich- 
keit zur Identifizierung der einzelnen Klone auch mittels verschiedener 
N-Quellen in vitro gegeben sein sollte. Es muß hier jedoch betont 
werden, daß es zumindest vorderhand zwecklos ist, nach Beziehungen 
zwischen den Unterschieden in den Ernährungsansprüchen der einzelnen 
Klone (Haplonten) einerseits und den Pathogenitätseigenschaften der 
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entsprechenden Herkunftspopulationen bzw. ihrer Komponenten (Di- 
karyonten) andererseits zu suchen. Tabelle 11 bringt das Ergebnis des 
Versuchs. Es zeigt sich, daß es viel schwerer ist als bei dem Ver- 
gleich der Kohlenhydrate, allgemeine Züge herauszulesen. Zunächst aber 
läßt sich grob feststellen, daß an Hand der Trockengewichte 3 Gruppen 
der N-Quellen unterscheidbar sind. Die erste sind die anorganischen 
Quellen, die zweite wird gebildet aus Ammontartrat, Glykokoll und 
Harnstoff, und die dritte ausAlanin, Allantoin und Asparagin. Die dritte 
Gruppe bringt die höchsten, die erste die niedrigsten Trockengewichte, 
obwohl das letztere nur cum grano salis gilt. Vor allem zeigt sich — 
das geht aus der Tabelle 10 nicht hervor — von der ersten zur dritten 
Gruppe ein ständiger Abfall der Schwankungen der Trockengewichte. 
Diese Tatsache spricht für die schlechte Verwertbarkeit der N- Quellen 
der ersten beiden Gruppen auch da, wo beträchtliche Trockengewichte 
erreicht werden. 

Unter den anorganischen N-Quellen wird Ammonsulfat von allen 
Klonen gleichmäßig schlecht verwertet, wenn auch die Trockengewichte 
sicher über den Kontrollen liegen. Bei Natrium- und Kaliumnitrat 
machen sich die Klonunterschiede bemerkbar. Während NaNO, für die 
Breslauer und Hallenser Klone — diese Möglichkeit zur Zusammen- 
fassung ist schon bemerkenswert — eine relativ gute N- Quelle darstellt, 
vermögen die Züricher sie nicht zu benutzen. KNO, ist für Klon 5 und 
11 relativ gut, für die anderen nur schlecht oder überhaupt nicht zu 
brauchen. Ammontartrat wird vor allem von den Klonen 1, 5, 11 ge- 
nutzt, die anderen können es nur in mehr oder weniger mäßigem Umfang 
verwe:ten. Charakteristischer ist Glykokoll, das nur bei 5 und 11 beacht- 
liche Gewichte entwickelt. Harnstoff ist als N- Quelle mit Rücksicht auf 
die Zersetzung bei der Sterilisation problematisch. Trotzdem vermögen 
die Klone 1, und besonders 39, 61 und 74, gut auf dem betreffenden Sub- 
strat zu wachsen (py nicht gemessen, aber der Agar erstarrte nicht mehr 
einwandfrei, also vermutlich sehr stark alkalische Reaktion). Es bleibt 
natürlich unklar, ob die auf diesem Substrat auftretenden Unterschiede 
das Vermögen oder Unvermögen der Harnstoffverwertung durch die 
betreffenden Klone oder aber, deren unterschiedliche Empfindlichkeit 
gegenüber alkalischer Reaktion des Substrates anzeigen. Daß es sich 
aber bei diesen Unterschieden um Klonunterschiede handelt, erscheint 
mir nicht zweifelhaft. Bei Alanin, Allantoin und Asparagin fallen die 
großen Unterschiede der Trockengewichtsmittelwerte bei den einzelnen 
Klonen auf (vgl. Asparagin, Klon 5:133,1 mg; Klon 61:36,7 mg), ferner 
die mehrfach gleiche Größenordnung der Trockengewichte innerhalb der 
verschiedenen Herkünfte (vgl. K, Z für Alanin und Asparagin, und H, 
B für Alanin) und — aus der Tabelle nicht ersichtlich — die allgemein 
mit Ausnahme von K niedrigen Trockengewichtsschwankungen. 
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Tabelle 11. 

Versuch vom 9. 12. 40—12. 1. 41. Nähragar II (Agar ausgefault) mit N- Quellen 
N-äquivalent 0,2% Asparagin und 4% Glukose sowie 1y B,/cm? Substrat. 
300 150er Erlenmeyer mit je 15cm? Agar. Trockengewichte in Milligramm. 
Mittel aus 3 Wiederholungen. Bei den Kontrollen ist der mittlere Fehler des Mittel- 
wertes angegeben. Im übrigen vgl. Text. Alle Klone K. 20. 11. 40. 






























































N-Quellen 
Herkunft : S 5 | o |: a |: F zZ 
er N = “ - = 
Passage-Wirt |HO | 4 2 HE | Se ES El FE a5 3 
zai2 | NM |zE lH la) 2/95/42 | 4 
1 B 1,0 
> 5,3 |13,0| 3,8 | 18,3|21,4| 15,7| 55,1|55,4| 65,0 | +0,27 
5 B | ce] 0,6 
= 5,3 |26,9| 27,4 |21,8/23,7| 1,4/58,9 | 04,2 | 133,1 | 0:06 
1 B . | 1,0 
Pan | 42 /10,1|.18,8 |243| 7,6) 1,6| 55,2) 81,8) 107,0 | +0,07 
37 H : Re 1,5 
Sn 43 1167| 6,7 |15,2/:3,5| 1,9138,0/89,8| 96,3 | , 0% 
39 H 4 0,6 
= 44 |19,9| 1,9 | 64) 8,2) 29,5/33,2| 62,8) 79,1| , 0%. 
43 H = Shes 1,0 
> 4,8 |23,0/ 3,5 /17,2| 7,7) 14/393) 70,7| 115,2, 006 
47 Z N 1,0 
P,H77 [#7 | 43| 32 |108| 52| 6,3139,2|38,8| 56,9 | ,0%, 
50 Z | hs lis 
Pur |[25|33| 33 | 53) 3,8] 1,3/39,1 56,2| 68,7 | | 609 
6 K En 0,9 
Per,P 1301 24! 12 |122| 151247 |21,3|237 35,7 | +90 
74 K ’ | 07 
Per,P |#0/260| #7 [144] 14/262) 38,7] 197] 587 | , 000 


























Die angeführten Unterschiede bieten durchaus innerhalb der Ta- 
belle 11 die Möglichkeit, die Herkünfte gegeneinander abzugrenzen. 
Wertvoll könnte diese Möglichkeit aber erst werden, wenn sie sich bei 
umfangreichen Prüfungen bestätigt. Immerhin wäre nach den Ergeb- 
nissen denkbar, daß ein Testsortiment von N- Quellen zusammengestellt 
werden kann, mit Hilfe dessen Herkünfte und innerhalb dieser die 
Komponenten sich trennen ließen. 

Ich füge hier noch das Ergebnis eines anderen, gleichartigen Ver- 
suches an, bei welchem in der N-Dosierung irrtümlich nur !/,, der ge- 
planten Konzentration gegeben wurde. Auch hier wurden die N- Quellen 
einzeln und äquivalent (0,01% Asparagin) gegeben. Die Klonunter- 
schiede treten stark hervor — besonders auf den anorganischen N- 
Quellen. Bemerkenswert ist aber, daß die letzteren vielfach ebenso hohe 


1 Ein Punkt bedeutet, daß eine Wiederholung ausgefallen ist. 
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Trockengewichte gestatten wie im Versuch der Tabelle 11 die 10fach 
höhere Konzentration und mehrfach gleich hohe, einige Male sogar 
höhere, wie die entsprechende Asparaginkonzentration. In dieser 
niedrigen Konzentration ist Allantoin die weitaus beste N- Quelle. Die 
Trockengewichtsschwankungen innerhalb der 3 Wiederholungen sind 
allgemein gering. 

Tabelle 12. 

Versuch vom 17. 5.—22. 6. 40. Nähragar „B‘ (Agar gewässert, nicht ausge- 
fault). 2% Glukose, N-Quellen N-äquivalent 0,01% Asparagin, 1 y B,/cm? Sub- 
strat. Klone alle K. 3. 5. 40. 150 200er Erlenmeyer mit je 15 cm? Agar. Trocken- 
gewichte in Milligramm. Mittel aus 3 Wiederholungen. 























2 N-Quellen 
on- - 
Nr. (ohne NC] Ne | NaNO,| ENO, | Ne |GIKO"| Ajanin| Allan: | Aspe: 
11 2,1 5,8 | 4,2 6,3 9,1 5,8 7,0 8,2 | 11,1 | 8,2 
+ 0,24 | 
17 1,1 | 4,8 3,0 1,6 1,8 4,7 3,5 3,6 | 10,8 | 6,5 
+0,06 | 
32 1,4 | 3,1 3,7 7,4 7,6 4,1 7,0 5,5 | 10,7 | 7,7 
+0,18 | 
67 24 | 7,2 | 5,2 | 11,5 8,5 8,3 8,3 6,8 | 16,4 | 8,3 
+0,51 | 
71 2,0 | 4,1 | 2,7 1,6 2,1 4,5 6,6 | 5,9 | 15,2 | 9,6 
+0,01 | | 


























5. Das Ausmaß der Licht- und Temperaturwirkung auf das Wachstum 
der Haplontenklone bei Kultur in vitro. 

a) Licht. In mehreren Versuchen mit insgesamt 20 verschiedenen 
Klonen zeigte sich kein Einfluß des Lichtes auf das erzielte Trocken- 
gewicht. Es handelte sich allerdings stets um diffuses Tageslicht. Die 
Versuchskulturen standen in einem Zimmer an der dem einzigen Ost- 
fenster gegenüberliegenden Wand. Das Licht war stets etwas gedämpft, 
da in kurzer Entfernung dem Fenster gegenüber ein niedriges Gebäude 
stand. 

b) Temperatur. Im Gegensatz zu Licht übt die Temperatur einen 
großen Einfluß auf das Wachstum aus. Es ist bekannt, daß sie auch für 
andere physiologische Prozesse von Bedeutung ist. Hierher gehören die 
Keimung der Brandsporen (HAHNE 1925, RABIEN 1927, BECKER 1935) 
und im Zusammenhang damit die Infektion (ROEMER-FUCHS-ISENBECK), 
ferner auch die Bildung der Primärsporidien (BECKER a. a. O., D£raco 
1941). Sarrorıs (1924) macht einige Angaben über die Wirkung der 
Temperatur auf Tilletia tritici-Kulturen, doch handelt es sich nur um 
Einflüsse auf das Erscheinungsbild. Erfahrungen über Zusammenhänge 
zwischen Temperatur und Trockengewicht fehlen. 


Planta Bd. 36. ? 38 
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Auch die folgenden Versuche geben nur die ersten, groben Fest- 
stellungen. Dabei war ich gezwungen, die Kulturen in mehreren ver- 
schiedenen Räumen unterzubringen (Kulturzimmer und Kühlkeller 
verschiedener konstanter Temperatur), in denen die Luftverhältnisse 
und die relative Feuchte nicht gleich waren. Über den Einfluß dieser 
Faktoren ist nichts bekannt. 

Da (vgl. RoEMER-FuchHs-IsEnBECK, S. 327 und 334) die minimale 
Keimungs- und optimale Infektionstemperatur sehr niedrig liegen 
(3—4,5° bzw. 8—12°), wurde zunächst die Wirkung sehr niedriger 
' Temperatur im Vergleich zu Zimmertemperatur — beides bei Dunkel- 
heit — festgestellt. Wie zu erwarten, liegt das bei Zimmertemperatur 
in der gleichen Zeit erreichte Trockengewicht sehr viel höher ; es beträgt 
im Durchschnitt etwa das 10fache des bei 5° erreichten Gewichtes. 
Das Ergebnis bringt Tabelle 13. Sie zeigt, daß bei 5°C nur geringes 
Wachstum stattfindet, das aber keineswegs sistiert ist, wie man be- 
sonders bei Klon 16 sieht. Tabelle 14 gibt das Ergebnis eines gleich- 
artigen Versuchs mit anderer Temperaturstaffelung. Hier zunächst 
eine Bemerkung zur 18°.Zeile. In ihr sind 9 von 30 Kolben — also 
30% — ausgefallen, während von den Kulturen bei 12° und 24° kein 
einziger ausfiel. Dies kann kein Zufall sein und zwingt zu der Annahme, 
daß in dem betreffenden Raume ein schädlicher Einfluß sich geltend 
machte. Grob bemerkbar wurde die Ursache nicht. Im Gegenteil 


Tabelle 13. 
Versuch vom 10. 2.—23. 3.41. Nährboden IIa mit 4% Glukose, 0,1% 
Asparagin, 1/,y B,/em* Substrat. Klone: K. 25.1.41. 60 150er Erlenmeyer 
mit je 15cm* Agar. Trockengewichtsmittelwerte aus 3 Wiederholungen. 









































Klon-Nr. Gesamt- 
Grad 0 durch- 
11 | 16 | 17 | 26 | 27 | 39 | 43 | 67 | 70 | 73 | schnitt 
T 
5 8,4 | 18,3 | 5,9 9,61 9,4! 9,2 a. 64:71 (7,2 8,7 
etwa 20 | 82,5 | 73,8 | 71,4 | 109,3| 82,0 | 86,5 113,6! 107,7) 64,0 | 77,3 83,5 
T'abelle 14. 


Versuch vom 14, 5.—27. 6. 41. Nähragar Ila mit 4% Glukose, 0,1% Asparagin. 
1/19 y Bı/em® Substrat. Klone: K. 23. 4. 41. 90 200er Erlenmeyer mit je 20 cm* 
Substrat. Trockengewichtsmittelwerte aus 3 Wiederholungen in Milligramm. 





Klon-Nr, Gesamt- 
Grad C durch- 
| 13 | 14 | sı | 32 | ss | 58 | 61 | er | 70 | schnitt 














1 
ı2 131,6 ne a] 9,1/221| 29,2) 7,5 16,1 | 49,5| 28,3 | 23,7 


18 [35,2 | 18,6 | 47,7 
24 | 76,8 | 47,8 | 83,0 | 76, 


a 92,4 | 34,7 44,1 
92,6 | 77,8 76,9 

















1 
38,1 | 30,5 | 52,4| 30,3 
8 | 78,8 | 109,4 41,0 
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befanden sich im gleichen Raum Kulturen anderer Objekte, bei 
welchen nichts aufgefallen war, obwohl der Raum laufend benutzt 
wurde. Ich vermute, daß die Ursache,im Luftgemisch in irgend- 
einer Weise zu finden ist. Nähere Versuche hierzu wurden nicht 
angestellt. Die 18°-Zeile der Tabelle 14 ist daher mit Vorsicht zu 
beurteilen. Trotzdem zeigt sich aber die Wirkung der höheren Tempe- 
ratur. Im Gesamtdurchschnitt verhalten sich die Trockengewichte 
bei 12°, 18° und 24° etwa wie 1 : 2 : 4. Dies kann aber nur die be- 
trächtliche Steigerung des Wachstums mit der Temperatur allgemein 
kennzeichnen; denn im einzelnen verhalten sich die Klone sehr unter- 
schiedlich. Besonders auffallend ist das bei Klon 67 im Vergleich 
etwa mit den Klonen 31 und 58. Nach den bereits vorgetragenen 
Ergebnissen (Kohlenhydrate, N) kann es aber nicht mehr überraschen, 
daß auch die Temperaturempfindlichkeit der einzelnen Klone ver- 
schieden ist. 


6. Unkontrollierte Faktoren, die Einfluß auf das Trockengewicht haben 
können. 


a) Größe des Impfstiickes. Die zum Teil beträchtlichen Schwan- 
kungen der Trockengewichte innerhalb der Wiederholungen bei vielen 
Versuchen veranlaßte mich, nach ihren Ursachen zu suchen. Trotz- 
dem — das mag vorweg genommen sein — ist es nicht gelungen, diese 
soweit auszuschalten, daß eine statistische Sicherung der Ergebnisse 
bei nur 3 Wiederholungen möglich ist. Dieser Mangel hätte sich 
vermeiden lassen, wenn auf die große Anzahl verschiedener Klone 
verzichtet worden wäre. Gerade die Feststellung der Variations- 
breite, mit der bei Arbeiten mit Tilletia tritici-Haplonten zu rechnen 
ist, erschien mir äußerst wichtig. Über weitere Gründe für die Ver- 
‚wendung verschiedener Klone wird später noch zu sprechen sein 
(s. S. 619,.626 f., 630f.). 

Da bei allen Versuchen bisher mit Myzelstücken geimpft wurde, 
mußte geprüft werden, welchen Einfluß die Größe des Impfstückes 
auf das später erreichte Trockengewicht hat. Das Ergebnis der ent- 
sprechenden Versuche ist nicht überraschend und kann etwa so zu- 
sammengefaßt werden: 

Die Beziehungen zwischen Impfstückgröße und Trockengewicht sind 
von mehreren Faktoren abhängig. In erster Linie sind es die Dauer des 
Versuchs bzw. die Menge des Nährsubstrates und die Austrocknung des 
Agars im Laufe des Versuches. Gelingt es allen Kulturen, das Sub- 
strat zu erschöpfen, dann gleichen sich die Unterschiede weitgehend aus. 
Wird der Versuch ausgewertet, bevor dies der Fall ist, so liefert fast 
immer das größere Impfstück das höhere Trockengewicht. Dies beruht 
darauf, daß bei unverändert günstigen Bedingungen, die Gewichte 

38* 
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. des Myzelzuwachses in gleichen Zeiten (und innerhalb bestimmter 
Grenzen) dem Gewicht der bereits vorhandenen Myzelmasse in etwa 
proportional sein müssen. Ist das Substrat zu weit ausgetrocknet, 
so daß keine weitere Ausnutzung stattfinden kann, bevor es erschöpft 
ist, dann tritt der gleiche Fall ein. Unter solchen Umständen können 
größere Impfstücke bis zu 50% mehr Trockengewicht produzieren als 
die kleineren (in den Versuchen verhielten sich die Größen wie 1:3 
bis 1:5, wobei die kleinen Impfstücke möglichst klein gehalten wurden. 
Infolge der verschiedenen Wuchsgeschwindigkeiten der einzelnen 
Klone fallen die Unterschiede nicht gleichmäßig aus. Bei ent- 
sprechender Kulturdauer und Nährsubstratmenge sind sie aber selbst 
in diesen Versuchen so gering, daß sie nicht sicher sind. Sie fallen 
daher als Ursache von Versuchsfehlern hier nahezu aus, da bald ab- 
sichtlich nur möglichst kleine Stücke zum Impfen verwendet wurden. 
Außerdem waren aber innerhalb der Gruppen gleich großer Impfstücke 
die Schwankungen der Impfstücke nicht verschwunden, so daß diese 
daher auch noch andere Ursachen haben müssen. 

b) Die Lage der Impfstücke in der Stammkultur und deren Einfluß 
auf das später entwickelte Trockengewicht. Das makroskopische Aus- 
sehen von Steinbrandkulturen ist häufig beschrieben und photo- 
graphisch abgebildet. Eine genaue histo- und zytologische Unter- 
suchung steht allerdings noch aus — besonders, was ältere Kulturen 
angeht (vgl. hierzu S. 560 und Fußnote). 

Wie schon gesagt, bildet das Tilletia-Myzel kompakte Körper in 
Gestalt mehr oder weniger dicker Matten oder mehr oder weniger hoher 
Kegel oder Halbkugeln, die dem Substrat aufliegen. Nur in geringem 
Maße dringt das Myzel in das Substrat ein. Die Ausbildung der Gestalt: 
der Myzelkörper ist in hohem Grade von der Ernährung abhängig. Auf 
armem Substrat bildet sich nur eine dünne, aber zähe Haut aus, 
während bei reichlicher Ernährung dicke, hohe Körper von relativ 
geringer Grundfläche zustande kommen. Bei den meisten Klonen 
wurde nie die gesamte Oberfläche des Substrates vom Myzel über- 
zogen. Die Oberfläche des Myzelkörpers ist im Normalfall von schnee- 
weißem Luftmyzel überzogen, unter dem sich eine unter Umständen 
wesentlich dickere Unterlage aus gelblich-braunem, außerordentlich 
dichtem, im Schnitt feucht-glänzendem und wahrscheinlich inter- 
zellularenfreiem Hyphengewebe befindet. 

Die kegel- und halbkugelförmigen Myzelkörper sind mehr oder weni- 
ger radiärsymmetrisch. Im einzelnen zeigen sich bei den verschiedenen 
Klonen und je nach Alter und Art des Substrates mannigfache Erschei- 
nungen, die jedoch fast alle genauerer Untersuchung bedürfen. Es ist 
bekannt, daß an dem Luftmyzel Konidien gebildet werden, die unter 
Umständen weit abgeschleudert werden (BULLER und VANTERPOOL 
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nach LonwaG 1941, S.51 und 457) und so für dichtere Besiedlung 
des Substrates sorgen. Die hierdurch zustande kommenden Watten 
sind unsymmetrisch. Dies geschieht aber — zumindest auf dem zu 
Vermehrungszwecken verwendeten Kartoffelagar — bei den meisten 
Klonen nicht. 

Auf Grund der geschilderten Grobstruktur besteht keine Veran- 
lassung, physiologische Unterschiede zwischen Teilstücken der Myzel- 
körper anzunehmen, wenn sie sowohl weißes Luft- wie auch das gelb- 
braune Grundmyzel umfassen. Wächst ein Teilstück (wie dies bei der 
Stückimpfmethode der Fall ist) zu einer neuen Kultur heran, so geht 
das Wachstum vom weißen Luftmyzel aus. (Aber auch von sehr alten 
Kulturen, die ihr weißes Aussehen schon ganz verloren haben, ohne 
nunmehr feucht-schleimig zu glänzen, gelingt es noch in vielen Fällen, 
neue Kulturen zu gewinnen.) Dabei beginnt das Wachstum vielfach 
an einer Ecke oder Kante des Myzelstückes, die nicht dem Substrat an- 
liegt. Auch wenn das Luftmyzel überhaupt das Substrat nicht berührt, 
sondern nur durch das gelbbraune Grundmyzel mit dem frischen Sub- 
strat in Verbindung kommt, nimmt das Wachstum vom Luftmyzel 
seinen Ausgang, meist an der Grenze zwischen Luft- und gelbbraunem ' 
Myzel nach makroskopischem Eindruck. Von hier aus wird das ganze 
Impfstück mit weißem Myzel überzogen, und alsdann wächst die Kultur 
allseits gleichmäßig weiter. Im Verlauf des Wachstums werden Sub- 
stanzen an das Substrat abgegeben, die dieses mehr oder weniger in meist 
braunen Tönen färben. Eine farbliche Veränderung des Substrates 
tritt letztlich bei allen Klonen ein, jedoch bestehen hinsichtlich der 
Zeitdauer bis zum Eintritt der Verfärbung und der Intensität große 
Unterschiede zwischen den Klonen. 

Im folgenden Versuch wurde geprüft, wie sich die Lage des Impf- 
stückes in der Stammkultur auf das Trockengewicht der neu heran- 
wachsenden Kultur auswirkt. Es wurden dabei nur Kulturen mit sym- 
metrischer Gestalt gewählt und diese durch zur Achse des Kulturröhr- 
chens parallele Schnitte in 6 Scheiben zerlegt, von denen die beiden 
Randscheiben in je 4, die 4 mittleren Scheiben in je 6 Impfstücke 
(Schnitte senkrecht zur alten Substratauflagefläche) zerlegt, so daß ins- 
gesamt 32 Impfstücke durch schachbrettartige Aufteilung der Stamm- 
kultur entstanden. Ihre ursprüngliche Lage wurde durch die Scheiben- 
kennziffer und einen Buchstaben vermerkt. Bei der Auswertung des 
Versuches wurden die Kulturen in die Gruppen Z, M und R zusammen- 
gefaßt, so wie es das nachfolgende Schema erläutert. 

Gruppe Z besteht jeweils aus 4, Gruppe M aus 12 und die Gruppe R 
aus 16 Kulturen. Innerhalb jeder Gruppe wurden die Trockengewichts- 
mittelwerte und deren mittlere Fehler bestimmt und in Tabelle 15 zu- 
sammengefaßt. ‘Insgesamt wurden 8 Klone verwendet, wobei von 
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- Stammkulturen abgeimpft wurde, deren Alter zwischen 21/, und 4 Mo- 
naten lag. (Diese waren im Gegensatz zu den sonst verwendeten 
Stammkulturen im 5°-Keller aufbewahrt worden, also bei einer Tempe- 
ratur, die nur sehr langsames Wachstum gestattet. Es mußte so ver- 
fahren werden, weil es aus Zeitumständen nicht möglich gewesen wäre, 
Kulturen mit planmäßig vorgesehenem Alter zu verwenden. Das Sub- 
strat war in keinem Falle trocken geworden. Über die farblichen 
Veränderungen gibt die Tabelle 15 Auskunft. 

Zunächst möchte ich darauf hinweisen, daß in den anderen Versuchen 
das Alter der zum Impfen verwendeten Stammkulturen selten höher als 
3 Wochen war und daß die Schwankungen desin Tabelle 15 dargestellten 
Versuchs wesentlich höher sind als sonst. — Die beiden letzten Spalten 
der Tabelle 15 geben Lage und Höhe des minimalen und maximalen 
Trockengewichtes an. Es ist auffallend, daß mit einer Ausnahme das 
maximale Trockengewicht von Randstücken gebildet wurde, während die 
minimalen aus Stücken kommen, die in Gruppe Z oder M gehören. So- 
dann ergibt sich, daß wiederum mit einer Ausnahme die 9 nicht ange- 
wachsenen Impfstücke ebenfalls aus Randstücken bestehen. Diese Be- 
obachtung kann kaum zufällig sein. Die Wahrscheinlichkeit für den 
Fall ‚Maximum aus Randstück‘ wäre bei physiologischer Gleichheit 
nur 0,5. So ist also schon hiernach ziemlich sicher, daß zwischen Rand- 
partie und der übrigen Kultur physiologische Unterschiede bestehen, die 
sich im Wachstum entsprechender Impfstücke auf frischem Substrat 
bemerkbar machen bzw. bemerkbar machen können. Die Gewichte 
selbst vermitteln einen Überblick über die Größe der Schwankungen 
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Tabelle 15. 

Versuch vom 14. 5. —27. 6.41. Nähragar ITa mit 4% Glukose, 0,1% Aspara- 
gin und !/,,y B,/em? Substrat. 256 150er Erlenmeyer mit je 15 cm? Substrat. 
Stammkulturen verschiedenen Alters von Kartoffelagar. Trockengewichts- 
mittelwerte und mittlerer Fehler aus 4 (Z), 12 (M) bzw. 16 (R) Einzelmessungen. 
Im übrigen siehe Text und Schema S. 586. : 








EEE, Bump. ad DE M R Minimum Maximum 
Klon- | Stamm- | nstrat| mont | Mittel | 
Nr. | Kultur be. 1 mitt- | wie | wie Lage Lage 
ER: oa sen, | lerer | VO vor | mg | Stamm-| mg | Stamm- 
Stücke | Fehler kultur kultur 





| 
| frisch |R 2a| 58,9 | 59,0 | 59,9 M R 
| 1/21.2.41 un |R 5f |+0,5 |-+1.3 |-+ 0,87] 46 66,0 


3b da 

R 6e 
+| [20.12.41] tisch | — | 288] 202] 363 [100) 2 341390) M 
+ |23]11.1.41] frisch |R 5f hai Fey A Ne à) a 
ul 7.1.49 finch | | sg] se, sale Fe |569] "3 


41,6 | 57,1 | 60,2 30,5 Z 83,2 R 
































+ | 38] 8.1.41] frisch a +469 + 1.71] + 1,83 3c af 
+\a 21.1.41] frisch | — | 423) 500 i 43,8} 2 , | 79,5] À, 

48 21. 2. 41] frisch | — Ri 110 rs 55,2! R 16 [762 ar 
+54 8.1.41] Hann |R 1al+ le ron | Ge 


R le | 
+ =statistisch sichere Unterschiede zwischen Z und M, Z und R bzw. Mund R. 


(in diesem Versuch!) innerhalb der von je einer Stammkultur abge- 
impften Kulturen. Sie betragen meist mehr als 100% des Minimum- 
gewichtes, Bei den Klonen 1 und 48 sind sie niedriger. Aber auch bei 
diesen Klonen, die sich im übrigen zusammen mit Klon 24 dadurch 
auszeichnen, daß hier die Mittelwerte der 3 Gruppen nur wenig von- 
einander abweichen, hat stets ein Randstück das maximale Trocken- 
gewicht gebracht. Bei den anderen Klonen (gekennzeichnet durch + 
vor der Klonnummer) sind die Mittelwerte der Gruppe R stets größer, 
die der Gruppe Z stets kleiner als die Mittelwerte der Gruppe M. 
Da Gruppe Z nur aus 4 Kulturen jeweils besteht, ergeben sich hier 
große mittlere Fehler, so daß der Unterschied Z/M statistisch nicht 
sicher erscheint. Für die Sicherheit auch dieses Unterschiedes spricht 
aber die Tatsache, daß er bei den 5 Klonen, bei denen überhaupt 
solche Unterschiede vorhanden sind, jedesmal auftritt. Die Unter- 
schiede M/R sind sicher mit Ausnahme von Klon 38. Bei diesem Klon 
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sind Z/R sicher unterschieden. Das ungleiche Verhalten der Klone 
1, 24, 48 einerseits und 4, 23, 38, 41, 54 andererseits läßt sich nicht 
auf das Alter der Stammkultur oder auf die sichtbare Veränderung 
des Substrates zurückführen, die ja — wie Spalte 3 zeigt — bei den 
Klonen sehr verschieden sind. — Trotzdem darf man aber wohl an- 
nehmen, daB die Gruppenunterschiede Z/M/R Alters-, d.h. Entwicklungs- 
unterschiede sind. Daß die Wachstumsgeschwindigkeit bei den ver- 
schiedenen Klonen sehr verschieden sein kann, geht ja aus fast allen 
bisher besprochenen Tabellen ohne weiteres hervor, und deshalb er- 
scheint es natürlich, daß auch der Alterungsprozeß verschieden abläuft. 
Wenn z.B. bei 1, 24 und 48 schon einige Zeit vor Versuchsbeginn das 
Wachstum der Stammkultur eingestellt war, erscheint es möglich, daß 
die Unterschiede zwischen Rand- und Innenmyzel verschwinden. Für 
diese Annahme spricht z. B., daß bei 24 und 48 auch das Minimum von 
einem Randstück stammt. Vielleicht liegen aber andere Gründe vor; 
denn es ist bei dieser Annahme nicht verständlich, warum die Rand- 
stücke einerseits die höchsten Trockengewichte produzieren, anderer- 
seits aber auch die höchste Ausfallsquote aufweisen. Diese ganzen Ver- 
hältnisse wurden nicht näher geprüft. Daß die Lage des Impfstückes 
in der Stammkultur für das erreichte Trockengewicht von Bedeutung 
sein kann, ist nachgewiesen und damit eine weitere Ursache für die 
Trockengewichtsschwankungen in den Versuchen aufgezeigt, wenn diese 
dort auch geringer sind. Aus Tabelle 15 läßt sich aber auch ersehen, daß 
selbst innerhalb der Gruppen große Schwankungen vorhanden sind. 
Dies zeigen die hohen mittleren Fehler z. B. gerade in Gruppe R. 
Zum Schluß dieser Ausführungen sei noch ausdrücklich betont, daß 
selbst die älteste in diesem Versuch verwendete Kultur bei weitem 
noch nicht ihre „Altersgrenze‘‘ erreicht hatte, und daß es noch nach j 
mehreren, weiteren Monaten möglich gewesen wäre, davon neue Kul- 
turen auf frischem Substrat anzulegen. 


7. Dauerkultur auf definiertem Substrat. 


Die bisher geschilderten Versuche beweisen in groben Zügen, daß 
es möglich ist, Haplonten von Tilletia tritici auf einem der üblichen 
Nährböden für Pilze unter Zugabe geeigneter Kohlenhydrate und N- 
Quellen sowie von Aneurin zu kultivieren. Über das Geschlecht der 
Haplonten ist allerdings nichts bekannt, und also ist es noch keineswegs 
klar, ob alle Haplonten dieses Pilzes so kultiviert werden können. Die 
Möglichkeit der Kultur ergab sich für 2 Haplontenklone bereits aus den 
Versuchen DÉrAGos (1942), während ScHoPFER und BLUMER (1941) 
diese ihnen vorher bekannten Ergebnisse nicht bestätigen konnten. 
Unter den insgesamt mehr als 70 verschiedenen Haplontenklonen, mit 
denen ich gearbeitet habe und die verschiedenen deutschen und einigen 
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außerdeutschen Herkünften entstammten, befand sich kein Klon, der 
auf den angegebenen, definierten Substraten nicht oder ohne Zugabe 
von Aneurin gewachsen wäre. In den angeführten Versuchen machte sich 
keine Mangelerscheinung bemerkbar. Um eine solche, vielleicht dennoch 
vorhandene deutlich hervortreten zu lassen, wurden Kulturen von 
10 Klonen ab 5. 6. 40 ununterbrochen auf definiertem Substrat mehrere 
Jahre weiterkultiviert und ständig beobachtet. Auch hierbei machte 
‘ sich nichts bemerkbar, was als Mangelerscheinung hätte gedeutet werden 
müssen. Es kommen somit mit hoher Wahrscheinlichkeit nur solche 
Stoffe noch als notwendig in Frage, die als Verunreinigungen in den 
sonst verwendeten Substanzen mitgeführt werden. Infolge der hohen 
Reinheit dieser Substanzen und ihrer im allgemeinen niedrigen Kon- 
zentration kann es sich wahrscheinlich nur um in Spuren wirksame Stoffe 
handeln, die zumeist dem Agar entstammen dürften. 

Auch bei einem Vergleich zwischen Nähragar Ila und Kartoffelagar 
bzw. Burcer®s ‚CE‘ (1934) zeigten sich bei den geprüften Klonen keine 
grundsätzlichen Unterschiede, wie aus den Tabellen 16 und 17 her- 
vorgeht. 

Tabelle 16. 

Versuch vom 12, 12. 40—21. 1. 41. Kartoffelagar: Abkochung von 400 g ge- 
schälten Kartoffeln mit 20 g Glukose und 1 g Pepton und 1,5 g Agar im Liter. 
Nähragar Ila mit 2% Glukose, 0,1% Asparagin,!/,,y B,/em* Nähragar. Alle Klone 
K. 20. 11.40. 60 200er Erlenmeyer mit je 20 cm? Agar. Trockengewichtsmittel 
aus 3 Wiederholungen. 





























Klon-Nr. 
Nährböden ; 1 
5 | 11 | 16 | 27 | 48 | 51 | 61 | 67 | 72 | 74 
1 7 N 
Ia . | 69,4 | 67,3 | 80,0 | 66,8 | 59,9 | 38,1 | 60,7 | 58,5 | 82,0 | 81,4 
KA 82,2 | 92,4 | 88,2 | 68,0 | 78,8 | 42,4 | 85,6 | 72,4 | 71,6 | 93,4 








Alle Klone mit Ausnahme von 72 entwickeln auf Kartoffelagar das 
höhere Trockengewicht. Dies ist aber wahrscheinlich darauf zurück- 
zuführen, daß in der Kartoffelabkochung außer Nährsalzen auch 
Kohlenhydrat- und N-Verbindungen enthalten sind, die der Pilz auf 
Kartoffelagar zusätzlich nutzen kann. 

Tabelle 17. 


Versuch vom 10. 2.—25. 3. 41. Burearrrs (1934) ,,CE“; Nähragar Ila; beide 
mit je 4% Glukose, 0,1% Asparagin, '/,) y B,/cm* Substrat. Alle KloneK. 25. 1. 41. 














60 200er Erlenmeyer mit je 20cm? Agar. Trockengewichtsmittelwerte aus 
3 Wiederholungen. 
Klon-Nr. 
Nährböden t 7 - 
11 | 16 | 17 | 26 | 27 | 39 | 43 | 67 | 70 | 73 
Ila 74,9 | 67,0 | 66,3 84,8 | 67,4 | 86,8 | 97,2 | 89,6 66,1 | 75,6 
CE 68,2 | 74,5 | 73,9 | 82,0 | 65,2 | 75,8 | 95,8 | 90,2 | 61,6 | 79,6 
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Hinsichtlich des Trockengewichtes sind beide Böden gleichwertig. 
Bei mehreren Klonen war die Oberfläche in ihrer Ausgestaltung ver- 
schieden auf den beiden Böden. Dies hängt vielleicht mit der Nährsalz- 
konzentration zusammen, wie ich einige Male beobachten konnte, ohne 
die Verhältnisse genauer zu untersuchen. (Die Gesamtsalzkonzentration 
ist im CE etwa 0,15%, im IIa 0,05%. Im übrigen benutzt CE CaCl, und 
Fe,SO, anstatt Ca(NO,), und FeCl, im IIa. Der py im CE ist nach 
BURGEFF rund 7,4, im Ila rund 5,8.) 


C. Die Wirkung des Aneurins und seiner Komponenten 
auf das Wachstum von Tilletia tritici -Haplonten. 


1. Die Abhängigkeit des Trockengewichtes von der Aneurinkonzentration. 


In den bisher geschilderten Versuchen hat sich gezeigt, daß das 
auf einem definierten Substrat erzielte Wachstum mit dem auf einem 
der bisher meist verwendeten komplexen Substrate durchaus vergleich- 
bar ist. Damit ist eine grundlegende Vorbedingung für die nähere Unter- 
suchung des Aneurinbedarfs erfüllt. Über diesen Bedarf sagen die bis: 
herigen Versuche nur aus, daß bei Zugabe von B, zu einem definierten 
Substrat dieses für Tilletia tritici-Haplonten verwertbar wird, während 
dasselbe Substrat ohne Vitaminzusatz nicht genutzt werden kann. 
Insoweit werden die Angaben Dfracos (1941), die SCHOPFER und 
BLUMER ohne Erfolg prüften (1940), bestätigt. Ob Tilletia indessen das 
ganze Aneurinmolekül benötigt, wie DÉFAGO angibt, müssen weitere 
Versuche zeigen. Andere Angaben über den Vitaminbedarf liegen nicht 
vor. Trotz der Schwierigkeiten der Impfmethodik — SCHOPFER und 
BLumer führen die Erfolglosigkeit ihrer Versuche bei Tilletia tritici 
zum Teil hierauf zurück — sind deshalb Untersuchungen des Vitamin- 
bedarfs vordringlich wichtig. 

Zunächst kam es darauf an, das Intervall der B,-Konzentration ab- 
zugrenzen, innerhalb dessen der Pilz stark auf deren Änderung reagiert. 
Tabelle 18 umfaßt das Intervall von 0,000625 y bis 0,08 y B, je Kubik- 
zentimeter Substrat bei 0,1% Asparagin und 1 sowie 2 bzw. 4% Glukose. 
Da immer versucht wurde, Unterschiede der Klone zu erfassen, wurde 
auch dieser Versuch mit 10 verschiedenen Klonen angesetzt. Die 
Werte der Tabelle 18 sind die Mittel aus den 10 Trockengewichten der 
verschiedenen Klone. Daß so verfahren werden kann, ist darin be- 
gründet, daß alle 10 Klone gleichsinnig, wenn auch graduell ziemlich 
verschieden, reagieren. Die mittleren Fehler können allerdings auf 
Grund dieser Klonunterschiede nicht ermittelt werden. Sie würden 
viel zu groß. Bei den Kontrollen kann der Mittelwert der mittleren 
Fehler der 10 Klonmittelwerte aus je 3 Wiederholungen (1, 2 und 4% 
Glukose) gegeben werden, weil Unterschiede der Zuckerkonzentration 
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bei fehlendem Vitamin höchstens geringe Unterschiede der Trocken- 
gewichte hervorrufen. 

Tabelle 18 zeigt zunächst, daß bei ausreichender Vitamindosis 
(ab 0,01 y/em* Substrat) das Trockengewicht mit Erhöhung der Zucker- 
konzentration wächst. Dadurch ist sichergestellt, daß das Asparagin 
höchstens in der letzten Spalte der 3. Zeile (4% Glukose) begrenzender 
Faktor gewesen sein kann. Bei Erhöhung der Vitamindosis über 
0,01 yJem? ist bei 1% Glukose der Zucker begrenzender Faktor, wie auch 
bei 2% Zucker und einer B,-Gabe über 0,02 y/em*. Demnach ist unter 


Tabelle 18. 


Versuch vom 10. 12. 40—14. 1.41. Nähragar Ila mit 0,1% Asparagin. 
Klone: 27, 43, 46, 47, 50, 64, 70, 67, 74, 57, alle K. 20. 11. 40. 270 200er Erlen- 
meyer mit je 20 cm? Substrat. Trockengewichtsmittelwerte aus je 10 verschiedenen 
„Klongewichten‘“ (bei den Kontrollen aus 30 Werten), vgl. Text. 

















a R Vitamin B, y/om* Substrat 
Glukose To Kon-| 6,25 | 12,5 | 25 SA Rok abe | 8 
% trolle | 10* | 10* | 10° | 1000 | 100 | 100 | 100 | 100 
| | 
1 53 | 97 | 13,5 | 210 | 20,9 | 33,1 | 37,7 | 40,6 | 39,3 
2 + 9,5 | 12,0 18,0 | 23,5 | 33,3 | 48,0 | 52,5 | 56,7 
4 0,28 | 7,4 | 10,0 | 10,7 | 19,9 | 34,7 | 55,0 | 65,2 | 67,8 


den gewählten Bedingungen bei 1—4% Glukose und 0,1% Asparagin bis 
zu 0,01 y/em* das Aneurin begrenzender Faktor. Die zu 1% Glukose 
(bei 0,1% Asparagin) passende B,-Konzentration dürfte knapp über 
0,01 yJem?liegen. Sie istdeshalb zu 1 % Glukose passend, weil bei höherer 
B,-Dosis keine wesentliche Förderung mehr stattfindet, andererseits 
aber bei Steigerung der Zuckerkonzentration das Vitamin als Grenz- 
faktor die Höhe des Trockengewichtes bestimmt. Dieses erscheint bei 
0,01 y B,/ern® unabhängig von der Zuckerkonzentration. Da hier das 
Asparagin chne Zweifel im Überschuß vorhanden ist, kann diese Kon- 
zentration für 1% Glukose als optimal (im Sinne ScHoPFERs 1939, S. 35) 
bezeichnet werden. Legt man sie der Berechnung des Quotienten 
,, Vitaminmenge: Trockengewicht‘‘ zugrunde, so ergibt sich, daß unter 
diesen Bedingungen zum Aufbau von 1 mg Trockensubstanz 0,0058 
bis 0,0006 y B, benötigt werden, eine Zahl, die mit den Ergebnissen 
Scnorrers für Phycomyces genau übereinstimmt. 

Trotzdem erscheint mir die Wahl dieser ‚optimalen‘ B,-Konzentra- 
tion zur Bestimmung des oben angegebenen Verhältnisses als unzweck- 
mäßig. THREN (1941c) hat für den von ihm verwendeten Phycomyces- 
Stamm das Vitaminoptimum bei denselben Bedingungen, unter denen 
SCHOPFER arbeitete, bereits bei 0,25 y B, je 25 cm* Nährlösung und 
mit einem Trockengewicht von 75 mg gefunden, so daB der entsprechende 
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Quotient hier bei 0,003 läge. Und Tilletia tritici erreicht bei fast 
gleichen Bedingungen (4% Glukose, 0,1% Asparagin) bei der ent- 
sprechenden B,-Konzentration (0,01 y/em* Substrat) das Trocken- 
gewichtsmaximum (im Durchschnitt der 10 Klone) noch nicht, aber 
auch noch nicht bei der doppelten Konzentration, so daß hier der 
Quotient wieder anders lauten würde. Andererseits ist die B,-Kon- 
zentration 0,01 y/em* Nährlösung bei 4% Glukose sicher suboptimal. 
Trotzdem ist der genannte Quotient hier derselbe wie bei 1% Glukose 
und 0,01 y B,/em*, weil beide Male dasselbe Trockengewicht erreicht 
wird. Dies spricht dafür, daß gerade bei suboptimalen Dosen des 
Vitamins dessen Wirkung reiner zum Ausdruck kommt. Und schließ- 
lich : Welchen Wert hat die Feststellung des besprochenen Verhältnisses, 
bzw. des reziproken Wertes (‚ökonomischer Koeffizient‘‘, im folgenden 
„Zuwachsfaktor‘‘ genannt), wenn diese Zahl nicht in einem gewissen 
Bereich gültig ist, wenn es also nicht wenigstens ein kleines Intervall 
der B,-Konzentration gibt, innerhalb dessen das Trockengewicht eine 
lineare Funktion eben der B,-Konzentration (oder der B,-Menge) ist ? 
Bei Betrachtung der suboptimalen Dosen (alle unter 0,01 y/cm? für 
alle Glukosekonzentrationen) fällt die streng lineare Proportionalität 
zwischen Trockengewicht und Vitaminmenge auf, die bis einschließlich 
0,0025 y/cm* eingehalten wird. Innerhalb dieses Intervalls (0,000625 
bis 0,0025 y/em*® Substrat) gilt für 1% Glukose der Zuwachsfaktor ! 
302000 (damit berechnen sich die Trockengewichte in den ersten 3 Vit- 
aminkonzentrationen, ausgehend von 9,7 mg auf 13,5 und 21,1 mg) und 
für 2% Glukose 227000 (damit berechnete Trockengewichte der 2. Zeile 
ausgehend von 9,5, 12,3, 17,9 mg). Für die Kontrollen ergäben 
sich bei Berechnung der Werte: etwa 5,8—6,5. Demnach wären die tat- 
sächlich erreichten Trockengewichte zu niedrig. Man muß aber be- 
denken, daß auf den Kontrollsubstraten am ehesten Autolyse einsetzen 
muß. Es ist jedoch überhaupt überraschend, daß bei der groben Stück- 
impfmethode eine so klare Linearität in Erscheinung treten kann, 
wenn auch hinzugefügt werden muß, daß dies nur im Durchschnitt der 
10 Klone, nicht aber bei einzelnen Klonen im gleichen Maße der Fall 


1 Der Zuwachsfaktor f ist der Proportionalitätsfaktor zwischen Trocken- 
gewicht und Vitaminmenge m, nach der Gleichung ¢ — +, = f: (m — m,), wobei 
tund m in Gamma zu setzen sind. Die Zahlen 302000 und 227 000 sind berechnet 
aus den Differenzen der Trockengewichte der ersten (6,25/10*) und dritten (25/10*) 
Vitaminkonzentration und den Differenzen der entsprechenden Vitaminmengen. 
Auf diese Weise wird berücksichtigt, daß die Impfstücke einen gewissen Gehalt an 
Vitamin haben. Nimmt man einfach den Quotienten ,,Trockengewicht durch 
Vitaminmenge‘, dann ergeben sich in den beiden ersten Vitaminkonzentrationen 
für 1 (2; 4) % Glukose die Werte 776000 (770000; 592000) und 540000 (480000; 
400000). Im übrigen muß berücksichtigt werden, daß alle Werte Durchschnitte 
sind, in die auch die Werte von Klonen mit ausgesprochen niedrigen Trocken- 
gewichten eingegangen sind. 
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ist. Um so bemerkenswerter ist, daß bei 4% Glukose diese Proportio- 
nalität nicht vorhanden ist. Offenbar ist die hohe Zuckerkonzentration 
bei den niedrigen Vitamindosen bereits sehr ungünstig, was ja auch 
in der Minderung der Trockengewichte zum Ausdruck kommt. Diese 
Minderung macht sich bereits bei 2% Zucker bemerkbar; denn der 
Zuwachsfaktor ist hier um etwa 25% niedriger als bei 1% Glukose. Im 
ganzen gilt also wohl auch für das Aneurin das Ertragsgesetz (vgl. 
RırreL, 1947, S. 142ff.). Damit ist auch die Bedeutung des Zuwachs- 
faktors umrissen. Allerdings dürfte die lineare Proportionalität — soweit 
sie wirklich faßbar ist — vor allem aus methodischen Gesichtspunkten 
erhöhtes Interesse verdienen !. 

Für das Aufhören der linearen Proportionalität zwischen Vitamin- 
menge und Trockengewicht, bevor das maximale Trockengewicht er- 
reicht ist, lassen sich leicht Gründe anführen. Sie liegen einmal in dem 
Absinken der Menge der zur Verfügung stehenden Nähr- und Wirkstoffe, 
zum anderen in den Veränderungen, die das Substrat unter dem Einfluß 
des wachsenden Organismus erleidet. In diesen Gründen dürfte auch 
die Erklärung dafür zu suchen sein, daß z. B. Phycomyces bereits bei 
einer Gesamtdosis von 0,25 y B, ein Trockengewicht von etwa 60 mg 
erreicht, während Tilletia dies erst bei einer Gesamtdosis von etwa 
0,4 y unter sonst ziemlich gleichen Bedingungen tut. Dies alles spricht 


1 Der Befund linearer Proportionalität innerhalb der niedrigen Konzentrations- 
stufen des Aneurins steht in guter Übereinstimmung mit den Ergebnissen THRENS 
(1941c) für Phycomyces. THREN betont allerdings, daß lineare Proportionalität 
nicht vorliegt (S. 115, dort weitere Literatur zu diesem Punkt). Ich sehe die Gründe 
nicht, die THREN veranlassen, dieses Urteil ohne Einschränkung zu formulieren. 
Im Intervall seiner Testkurve (Abb. 2, a. a. O.) von 0,01—0,1 y liegen die mar- 
kierten Werte auf einer Geraden, wobei nur der Wert für 0,05 y tangiert, die 
übrigen 3 Markierungskreise geschnitten werden. Neuerdings betont SAGROMSKY 
(1947) die lineare Proportionalität zwischen Aneurin und Trockengewicht bei 
Phycomyces. Ob diese auch im Intervall 0—0,01 y ohne weiteres faßbar ist, 
müßte meiñes Erachtens geprüft werden. Die Höhe des Zuwachsfaktors bei 
Phycomyces — berechnet nach THRENS Tabelle 3 (a. a. 0.) für 0,1 y B,/20 cm? Sub- 
strat — ergibt sich zu etwa 400000. Dieselbe Größe ergibt sich auch für Ustilago 
nuda aus THrens Tabelle 5 (1941a), berechnet für 0,05 y B,/10 cm? Substrat 
(22 mg Trockengewicht). Im Versuch meiner Tabelle 18 erreichten die Klone 43, 
50, 57, 64 und 74, also die Hälfte der Klone, ein Trockengewicht von etwas mehr 
als 20 mg ebenfalls bereits bei der Dosis von 0,05 y B,/20 cm? Substrat. Diese 
Übereinstimmung mag zufällig sein, und Frres (1938) sowie MELIN und Nyman 
(1940) geben weit höhere Faktoren für ihre Versuchsobjekte an. Eine Frage bleibt 
dabei, ob in den Berechnungen die vom Pilz tatsächlich benötigte Aneurinmenge 
erfaßt wird. Denn es können auch bei feinster Methodik im gleichen Substrat 
Unterschiede in der für die verschiedenen Objekte greifbaren Aneurinmenge be- 
stehen, die durch physiologische Unterschiede der Objekte bedingt sein können. 
Es ist deshalb nicht verwunderlich, wenn nicht alle Klone in meinem Versuch im 
wesentlichen gleiche Trockengewichte bei gleichen Aneurindosen erreichen, d.h. 
also auch die Zuwachsfaktoren für die einzelnen Klone verschieden sind. 
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dafür, daß man die Bedingungen so wählen muß, daß das produzierte 
Trockengewicht relativ zur Menge des Substrates gering ist, wenn man 
die Aneurinwirkung quantitativ erfassen will, d.h. man muß sub- 
optimale Dosen geben. 

Noch ein Wort über die Trockengewichte der Kontrollen. Diese 
erscheinen hoch, ohne daß man sich darüber zu wundern braucht. Es 
ergibt sich bei dem Vergleich der bisher besprochenen Tabellen, daß 
das Trockengewicht je nach dem mangelnden Stoff höher oder niedriger 
ausfallen kann. Die niedrigsten Kontrollgewichte ergeben sich bei 
Kohlenhydrat- oder N-Mangel, etwas höhere bereits bei Salzmangel der 
Kontrollsubstrate. Hier lebt das Myzel von den Vorräten des Impf- 
stückes. Danach erscheint es verständlich, daß bei B,-Mangel der Sub- 
strate von einem Impfstück noch beträchtliche Mengen Myzel gebildet 
werden können. Im Versuch der Tabelle 18 ergab sich aus 30 Wägungen 
ein durchschnittliches Trockengewicht der Kontrollen von 5,3 mg. Die 
Extremwerte des Kontrolltrockengewichtes waren in diesem Versuch 
1,6 mg und 11,5 mg. (Höhere Kontrolltrockengewichte bei fehlerdem 
B, sind allgemein in meinen Versuchen nur sehr selten aufgetreten.) 
Hier hat natürlich die zufällige Größe des Impfstückes einen wesent- 
lichen Einfluß, und völlige Gleichmäßigkeit der Impfstücke läßt 
sich auch bei größter Sorgfalt nicht erreichen. Daneben spielen aber 
Dies zeigt klar 
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auch wieder Kloneigentiimlichkeiten eine Rolle. 


Tabelle 19, in der die einzelnen Kontrollgewichte der Klone, so wie 
sie im Versuch der Tabelle 18 gemessen wurden, zusammengestellt sind. 
Im allgemeinen zeigt Tabelle 19 eine befriedigende Gleichmäßigkeit 
der Kontrollen. Bedeutendere Schwankungen weisen nur die Klone 50 
und 57 auf. Bemerkenswert ist aber, daß die Klone 64 und 74 aus- 
gesprochen hohe, die Klone 67 und 70 ausgesprochen niedrige Trocken- 
gewichte entwickeln. Während nun die Schwankungen innerhalb der 
einzelnen Klone sicher auf Unterschiede in der Größe des Impfstückes 
oder deren physiologische Ungleienwertigkeit zurückgehen, möchte ich 
das von den Unterschieden zwischen den Klonen nicht annehmen. Hier 
ist meines Erachtens eher an eine eventuell in geringem Maß noch vor- 
handene Fähigkeit einzelner Klone zur Aneurinsynthese zu denken oder, 
was wahrscheinlicher ist, an eine unterschiedliche Fähigkeit, Vitamin B, 
zu speichern. Es muß dabei bedacht werden, daß in dem Versuch der 


Tabelle 19. Die im Versuch der Tabelle 18 erzielten Trockengewichte der Kontrollen. 





Klon-Nr. 
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Tabellen 18 und 19 (und sonst meist auch) die zur Beimpfung ver- 
wendeten Stammkulturen aller Klone am gleichen Tag und auf dem- 
selben Substrat (Kartoffelagar) angelegt worden waren. Kein Klon 
hatte also in der Vorkultur mehr Vitamin zur Verfügung als der andere. 
(Vgl. hierzu SOHOPFER 1939, S. 30f. über die Speicherung des Vitamin B, 
durch den Thallus von Phycomyces.) 


2. Die Wirkung der Aneurinkomponenten. 


Nach ScHoPFER (1939) sind fast alle untersuchten Ustilagineen 
mehr oder weniger auxoautotroph mit Ausnahme von Ustilago violacea 
und Ustilago scabiosae. Die Befunde THRENs über Ustilago nuda 
wurden bereits S. 559 angeführt. Tilletia horrida ist ein (P +T)-Orga- 
nismus (SCHOPFER und BLUMER 1940), während nach denselben Autoren 
Tilletia levis auxoautotroph erscheint. Wie bereits erwähnt, verliefen 
die diesbezüglichen Versuche mit Tilletia tritici bei SCHOPFER und 
BLUMER ergebnislos, während dieser Pilz nach DÉFAGO (1941) das ganze 
Aneurinmolekül benötigt. 

Wie ich S. 570f. bereits mitgeteilt habe, wächst Tilletia auf defi- 
niertem Substrat auch unter Zugabe verschiedener Extrakte. Von 
solchen kann zum Teil angenommen werden, daß sie das Vitamin B, 
in Form seiner beiden Komponenten enthalten. Dies gilt mit Wahr- 
scheinlichkeit gerade von dem auf Tilletia tritici hochwirksamen Phyco- 
myces-Extrakt (vgl. SCHOPFER 1939, S. 89). Somit ist die Vermutung 
begründet, daß auch T'illetia tritici-Haplonten nicht das ganze Aneurin- 
molekül benötigen. Diese Vermutung wurde bestätigt durch Versuche 
mit 6 Stunden bei 130°C unter Druck erhitzter Aneurinlösung. Nach 
SCHOPFER (1939) und Sertz (1939) ist das Aneurin in dieser Zeit unter 
den angegebenen Bedingungen vollständig in seine Komponenten 
Pyrimidin und Thiazol gespalten. Die verwendeten Haplonten zeigten 
keinen Unterschied im Wachstum ‚gegenüber nicht vorbehandeltem 
Aneurin (Klone 8, 11, 16, 39, 62.) 

Ein ganz eindeutiges Bild ergibt aber der nächste Versuch, in dem 
Pyrimidin- und Thiazolpräparate der Firma Merck verwendet wurden. 
Es wurde hier bei 5 Klonen die Reaktion gegenüber Pyrimidin (P), 
Thiazol (T), Pyrimidin-Thiazolgemisch (P+T) und Aneurin (ganzes 
Molekül) verglichen. Tabelle 20 bringt das Ergebnis. Die letzte Zeile 
(Gesamtdurchschnitt) zeigt, daß die Thiazolkomponente allein völlig 
wirkungslos ist, daß die Pyrimidinkomponente dagegen, allein gegeben, 
zur Entwicklung hoher Trockengewichte ausreicht. Besser als Pyrimidin 
ist jedoch, in gleicher Konzentration gegeben, eine äquimolare 
(P+T)-Dosis, die ihrerseits ebenso gut wirkt, wie das ganze Aneurin- 
molekül. Ein Vergleich der Werte für die einzelnen Klone zeigt die 
Gleichsinnigkeit ihres Verhaltens in dieser Hinsicht, jedoch mit der 
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Tabelle 20. 

Versuch vom 4. 6.—14. 7. 40. Nähragar ,,B“ mit 4% Glukose, 0,1% Asparagin, 
0,05% Gesamtsalz. Vitamingaben je 0,1y/cm? Substrat. (P+T) äquimolar. 
Alle Klone K. 16. 5.40. 75 150er Erlenmeyer mit je 15 cm? Substrat. Trocken- 
gewichtsmittelwerte aus je 3 Wiederholungen. 























Vitamin 0,1 y/cm* 
Klon-Nr. 
obne T > @+T) | B 
16 11,7 12,1 51,0 59,5 57,7 
17 13,3 10,2 314 1 56,4 53,8 
39 8,6 12,8 + 60,0 72,6 66,9 
43 8,7 8,9 77,3 81,4 78,3 
67 5,3 4,3 46.0 64,2 67,8 
Gesamt- | | | 
durchschnitt 89 | . 96 53,1 | 668 | 64,9 





Ausnahme, daB bei Klon 16, 43, und vielleicht auch 39, anscheinend die 
Pyrimidinkomponente allein das ganze Aneurinmolekiil vertreten kann, 
während die Klone 17 und 67 bei fehlendem Thiazol eindeutig schlechter 
wachsen.‘ Thiazol allein gegeben steigert bei keinem der Klone das 
Wachstum im Vergleich zu den Kontrollen. 

Man muß aber folgendes beachten: Wenn die Haplonten auch mit 
Pyrimidin allein auskommen, dann kann bei Klon 16 und 43 die relativ 
gleiche Höhe der Trockengewichte von P und P+T bzw. B,-Kulturen 
auch darauf zurückzuführen sein, daß ja das Pyrimidin allein zu 
1/,9y/em® Substrat gegeben in höherer Konzentration vorliegt als bei 
der gleichen Dosis P+T oder B,. Daher ist auch bei diesen Klonen 
die fördernde Wirkung einer zu P zusätzlich gegebenen T-Dosis nicht 
ausgeschlossen. Der Versuch, der der nächsten Tabelle zugrunde 
liegt, bringt etwas Näheres über die Wirkung solcher zusätzlich zu 
Pyrimidin gegebenen Thiazolgaben. 

Tabelle 21 zeigt, daß es Klone gibt, bei denen die zusätzliche 
Thiazoldosis nur eine geringfügige Förderung bewirkt. Solche sind 
z. B. Klon 2 und 11. Andere Klone reagieren deutlich bereits auf die 
niedrigste zusätzlich gebotene T-Gabe (etwa ein Viertel der zur vor- 
handenen Pyrimidindosis, 0,01 y/cm® Substrat, äquimolaren Menge), 
ohne daß bei Erhöhung dieser Gabe eine weitere nennenswerte Förde- 
rung eintritt. Dies ist der Fall bei Klon 5, 27 und 73. Die übrigen 
Klone reagieren mit weiterer Erhöhung des Trockengewichtes, bis die 
Thiazolkonzentration derjenigen des Pyrimidins äquimolar oder sogar 
noch größer ist. Klon 43 zeigt deutlich, daß er mit zusätzlich ge- 
botenem Thiazol besser wächst als nur mit Pyrimidin, so daß die 
relativ gleich hohen Trockengewichte (bei P, P + T, B,) desselben Klons 
in Tabelle 20 wohl — wie vermutet — auf die Konzentrationsunter- 
schiede des Pyrimidins in den Gruppen des Versuchs der Tabelle 20 
zurückzuführen sind. 
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Tabelle 21. 


Versuch vom 11. 12. 40—20. 1.41. Nähragar Ila mit 4% Glukose, 0,1% 
Asparagin, 0,01 y Pyrimidin/em* Substrat. Alle Klone 20.11.40. 150 200er 
Erlenmeyer mit je 20 cm? Agar. Trockengewichtsmittelwerte aus je 3 Wieder- 
holungen. M = Mittelwert, m = mittlerer Fehler des Mittelwertes. 
































Thiazolzusatz y/cm* 

Klon-Nr. ohne 

0,0025 0,005 0,01: 0,02 
M | m M+3m 
2 36,9 | +0,9 39,6 37,2 38,6 43,0 44,5 
5 68,6 + 1,3 72,5 91,5 89,2 96,6 95,8 
11 66,0 +2,0 72,0 77,0 69,8 75,1 74,7 
27 53,9 +4,8 68,3 78,3 78,9 74,5 81,6 
43 74,6 +2,5 82,1 89,4 99,8 102,4 105,0 
50 23,6 +3,1 32,9 36,9 40,9 43,1 47,3 
67 16,3 +2,9 | 25,0 43,3 42,3 49,1 58,5 
72 32,3 +3,3 42,2 51,7 63,0 64,7 73,3 
73 34,4 + 4,5 47,9 49,6 44,1 51,5 54,0 
74 31,5 + — — 48,3 65,6 63,8 78,5 
Gesamt- 

durchschnitt 43,8 | +2,6 51,6 60,3 63,4 66,4 | 70,9 








Das Ergebnis dieses Versuches läßt sich dahingehend deuten, 
daß der Verlust des Synthesevermögens für Thiazol bei den ver- 
schiedenen Klonen verschieden weit fortgeschritten ist. Dies erscheint 
nicht verwunderlich, da sie verschiedenen Herkünften entstammen. 
Ganz hat indes kein Klon dieses Vermögen zur Thiazolsynthese 
verloren. Denn auch bei bloßer Pyrimidingabe vermögen alle ge- 
prüften Klone zu existieren und beachtliche Trockengewichte zu 
entwickeln. Ob auch Unterschiede zwischen Kulturen, die das ganze 
Aneurinmolekül, und solchen, die der B,-Gabe äquivalente Dosen einer 
äquimolaren (P-+T)-Lösung erhielten, auftreten, konnte ich nicht 
feststellen. 


3. Die Thiazolsynthese durch Haplonten von Tilletia tritici. 


Daß in der Tat Tilletia tritici-Haplonten bei Kultur auf nur Pyri- 
midin enthaltenden Substraten Thiazol synthetisieren, zeigen Versuche 
mit Extrakten aus entsprechend vorkultiviertem Tilletia-Myzel. 
Wachstum von Phycomyces Blakesleeanus ? auf einem definierten 
Substrat, dem als Vitaminquelle derartiger Extrakt zugesetzt ist, 
zeigt die Gegenwart von Thiazol an, da dieser Pilz allein mit Pyrimidin 
nicht auskommt. 

1 Die 0,01 y Pyrimidin-äquimolare Thiazoldosis beträgt 0,0083 y. 

2 Die Kultur von Phycomyces Blakesleeanus 48 n- verdanke ich Herrn Prof. 
Dr. H. Burcezrr, Würzburg. 


Planta Bd. 36. 39 
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Versuch. Am 13.8.40 wurden 50 200er Erlenmeyer mit je 40 cm? Nähr- 
lösung Ila, enthaltend 4% Glukose, 0,1% Asparagin und 0,1 y/em* Pyrimidin, 
mit Klon 16 (K. 26. 5. und 10. 6. 40) beimpft. Infolge der großen Menge Nähr- 
lösung sanken viele Impfstücke unter, und es kam nur rund die Hälfte zur Ent- 
wicklung. Am 3.10.40 wurden die gewachsenen Myzelien der Nährlösung ent- 
nommen, zerkleinert und mit je 300 cm? 70%igem Alkohol 3mal je !/, Stunde auf 
dem Wasserbade gekocht. Die Extrakte wurden zusammen gegeben und ein- 
gedampft. Es blieb ein Rückstand von 2,7 g. Die Dosierung dieses Extraktes 
wurde auf Grund der folgenden Überlegung zwischen 0,05 und 1 mg/cm® Nähr- 
lösung (d.h. zwischen 0,005 und 0,1%) gestaffelt: Der gesamten Myzelmenge 
standen etwa 25 x 40 x 0,1 y = 100 y Pyrimidin zur Verfügung. Wenn dieses 
vom Pilz restlos aufgenommen und dazu von ihm die äquivalente Menge Thiazol 
gebildet wurde, wenn ferner bei der Extraktion das gesamte Vitamin (P+T 
bzw. B,, Cocarboxylase ?) erfaßt wurde, dann enthalten die 2,7g Rückstand 
etwa 175 y B, bzw. (P+T), d.h. 1 mg Extraktrückstand ungefähr gleich 0,05 
y Vitamin B,. Daher muß in der obigen Staffelung der Vitamingehalt zur Aus- 
wirkung kommen, auch wenn er um 2 Zehnerpotenzen niedriger sein sollte. 
Tabelle 22 bringt das Ergebnis des Versuchs. 


Die Phycomyces-Zeile zeigt, daß Tilletia-Haplonten (zumindest 
Klon 16) Thiazol synthetisieren, wenn ihnen in vitro nur Pyrimidin 
geboten wird; denn Phycomyces vermag mit dem Tilletia-Extrakt zu 
wachsen. Andererseits ist das verwendete Pyrimidinpräparat thiazol- 
frei, da Phycomyces hierauf nicht wächst. Die Annahme, das im Tilletia- 
Extrakt vorhandene Thiazol entstamme den 25 Impfstücken, aus 
denen das zur Extraktbereitung verwendete Klon-16-Myzel heran- 
wuchs, braucht nach unseren sonstigen Kenntnissen nicht diskutiert 
zu werden und läßt sich außerdem mit ziemlicher Sicherheit 


Tabelle 22. 


Versuch vom 3.10.—13. 11. 40. Nähragar IIa mit 4% Glukose, 0,1% 
Asparagin. Tilletia-Klone K. 12.8. Phycomyces in Lösung statt auf Agar kulti- 
viert (Trockengewichtsbestimmung ohne vorheriges Erhitzen in Wasser). 96 200er 
Erlenmeyer mit je 20 cm? Substrat. Trockengewichtsmittelwerte aus je 3 Wieder- 
holungen. 


























Zusatz 
Tilletia-Extrakt [TS à 
rente | (Pyrimidin-Kulturen) | er. Br | ande 
Klon-Nr. i en 
Konzentration in y/em* 
" 
0 | 50 | 100 500 1060 0,1 0,1 0,1 
| | | 
16 6,4 | 13,1 | 21,6 | 54,2 61,8 | 67,5 | 75,0 77,9 
21 6,7 | 13,8 | 14,7 | 41,6 | 54,3 52,0 | 89,3 84,0 
62 1:,4 14.1 16,4 | 55,0 | 74,3 95.6 116,4 116,5 
Phyco- | | 
myces | | 
48 n- 0 0 6,1 12,9 | 21,3 0 | 59,3 | 58,7 
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ausschließen!. Schätzt man mit Hilfe des Phycomyces-Trockengewichtes 
die B,-(P+T)-Konzentration der mit Tilletia-Extrakt hergestellten 
Substrate ab, so ergibt sich für die Extraktkonzentrationen von 50 bis 
1000 y/cm$ eine Vitaminkonzentration von bzw. 0,000125—0,0025 y/cm® 
Substrat. Vergleicht man nun die Tilletia-Trockengewichte von 
Tabelle 22 mit denen von Tabelle 18, soerkennt man, daß hier (Tabelle 22) 
bei der niedrigsten Konzentration Trockengewichte erzielt werden, die 
dort (Tabelle 18) erst bei der JOfach höheren Konzentration erreicht 
werden. Allerdings sind die Trockengewichte der Tabelle 18 etwasniedrig, 
weil bei ihrer Berechnung auch die Resultate von ziemlich schlecht 
wachsenden Klonen berücksichtigt wurden. Dies reicht aber in keiner 
Weise aus, um diesen 10fachen Unterschied zu erklären. Mit anderen 
Worten: Tilletia kann mit den darch Phycomyces angezeigten Vitamin- 
mengen nicht die in Tabelle 22 verzeichneten Trockengewichte bilden. 
Ihr Zustandekommen bedarf daher einer Erklärung. 

Zunächst muß festgestellt werden, daß der Phycomyces-Stamm 
einwandfrei reagierte. Auch die Trockengewichte von etwa 60 mg in 
den beiden letzten Spalten der Tabelle 22 entsprechen durchaus einem 
normalen Verhalten. Es ist ferner unwahrscheinlich, daß der Tilletia- 
Extrakt einen auf Phycomyces, nicht aber auf Tilletia wirkenden 
Hemmstoff enthält. Man müßte dann auch erwarten, daß Phycomyces 
in den niedrigen Extraktkonzentrationen ein besseres Wachstum zeigte. 





1 Wenn die zur Beimpfung der 50 Erlenmeyer zwecks Myzelgewinnung 
verwendete Klon-16-Kultur einen hohen Speichervorrat an Vitamin besaß — 
die Möglichkeit besteht nach Tabelle 19 —, dann hätten die Impfstücke der 
25 zur Extraktbereitung verwendeten Kulturen auf vitaminfreiem Substrat maxi- 
mal etwa 250 mg Trockengewicht entwickeln können. Denn das Durchschnitts- 
gewicht der Kontrollen bei den Vitaminversuchen liegt weit unter 10 mg (Tabelle 19) 
und wird nur in Einzelfällen überschritten. 250 mg Trockengewicht entsprechen 
1,25 y B, oder (P+T), wenn man mit einem Zuwachsfaktor von 200 000 rechnet. 
Da Klon 16 (nach allen bisherigen Tabellen. 5, 9, 13, 16, 17, 20, 22) ein gut 
wachsender Klon ist, ist: der Faktor eher zu niedrig als zu hoch und daher die ge- 
schätzte Vitaminmenge sicher nicht zu klein. Wenn diese Menge restlos in die 
Extrakttrockensubstanz übergegangen ist, enthält diese in 1 mg weniger als 0,0005 y 
B, oder P+T. Also enthalten die 20 cm? Substrat in der letzten Extraktspalte der 
Tabelle 22 insgesamt weniger als 0,01y Vitamin, das aus den 25 Impfstücken 
stammen könnte, und somit höchstens eine dieser Menge entsprechende Menge 
Thiazol, das nicht von Klon 16 auf nur Pyrimidin enthaltendem Substrat syn- 
thetisiert worden wäre. Also könnte auch Phycomyces bei der Extraktdosis 1 mg/em* 
Substrat nur ein Trockengewicht entwickeln, das einer Gabe von 0,01 y B, (ins- 
gesamt) entspräche. Bei dieser Gabe produziert Phycomyces unter sonst sehr ähn- 
lichen Bedingungen maximal ein Trockengewicht von 15 mg (vgl. THREN 1941c, 
SCHOPFER 1939, S. 27, SAGROMSKY 1947). Da Phycomyces bei der angegebenen 
Extraktdosis 21,3 mg Trockensubstanz entwickelt hat, muß der Thiazolgehalt 
des Extraktes höher sein als der geschätzten Menge B, (P+T) von 1,25 y ent- 
spricht und demnach muß Thiazol synthetisiert worden sein. 
2 Zur Abschätzung vgl. die in Fußnote 1 zitierte Literatur. 


39* 
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Auch die streng lineare Proportionalität zwischen Phycomyces-Trocken- 
gewichten und Extraktkonzentration spricht gegen das Vorliegen eines 
Hemmstoffes im Extrakt. Denn dieser würde sich wohl in den höheren 
Konzentrationen durch eine relative Minderung des Trockengewichtes 
geltend machen. Man könnte auch daran denken, daß Tilletia in ihrem 
eigenen Extrakt eine spezifisch fördernde Substanz fände. Aber dies ist 
auch unwahrscheinlich. Denn da sie dauernd auf Kartoffelagar kulti- 
viert wurde bzw. werden kann (den ständigen Wechsel mit Malzagar 
führte ich erst ein), müßte man annehmen, daß sie diesen Stoff auch in 
diesem Substrat findet. Dann müßte der Pilz aber auf diesem wesentlich 
besser wachsen als auf definiertem Substrat, was er nach Tabelle 16 
nicht tut. Nach alledem bleibt praktisch nur die Annahme, daß 
- Tilletia auf dem gleichen Substrat über mehr Vitamin verfügt als 
nach dem Phycomyces-Trockengewicht zu erwarten ist. Das heißt, daß 
dieses Vitamin in einer Form vorliegt, die Phycomyces nicht nutzen kann. 
Diese Annahme gewinnt an Wahrscheinlichkeit, wenn man bedenkt, 
daß die T'ilettia-Haplonten allem Anschein nach beträchtliche Mengen 
Vitamin speichern können (vgl. Tabelle 19 und Text). Danach wären 
die höheren Tilletia-Trockengewichte der Tabelle 22 als Folge einer 
Pyrimidinspeicherung durch Klon 16 während der Kultur auf nur Pyri- 
midin enthaltendem Substrat, die zu einem Pyrimidinüberschuß im 
Extrakt führte, zu verstehen. Während nämlich Tilletia in der Lage 
ist, Thiazol zu synthetisieren und daher auch überschüssiges (über die 
äquivalente Thiazolmenge) Pyrimidin auswerten kann, nutzt Phycomyces 
das Pyrimidin nur nach Maßgabe der dabei vorhandenen Thiazolmenge. 
Diese Deutung stimmt recht gut überein mit den Befunden von BONNER 
und BucHMANN (1939; zitiert von THREN 1941c), wonach dem Thiazol. 
für Phycomyces die höhere Bedeutung zukommt, Pyrimidin in relativ 
geringerer Menge geboten werden kann, so daß ,,das optimale Verhältnis 
von Pyrimidin : Thiazol nicht 1:1, sondern kleiner, so in einem speziellen 
Fall 1:10“ ist (THREN 1941c, S. 108 nach Bonner und BUCHMANN). 
Wenn diese Deutung richtig ist, dann sind allerdings auch die als 
Klonunterschiede im Vermögen zur Thiazolsynthese gedeuteten Trocken- 
gewichtsunterschiede bei bloßer Pyrimidin- bzw. zusätzlicher, aber 
nicht äquivalenter Thiazolgabe in Tabelle 21 vielleicht ähnlich zu ver- 
stehen. Hier könnten diese Unterschiede auch in verschieden hohen 
Thiazolvorräten der Klone begründet sein. Da aber die Stammkulturen 
unter dem gleichen Datum und auf demselben Substrat angelegt 


1 Zwischen 100 und 1000 y Extrakt/cm? Substrat beträgt die Zunahme des 
Trockengewichtes von Phycomyces je 100y Extrakt/cm® 1,69 mg. Damit be- 
rechnet sich das Trockengewicht für 500 y/cm* ausgehend von 6,1 mg (21,3 mg) 
auf.12,86 mg (12,85 mg), während Wägung 12,9 mg ergab. Die Kontrollen wurden 
leider nicht gewogen. 
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worden waren, wären auch diese Unterschiede kloneigentümlich. Sie 
beruhten auf der verschiedenen Fähigkeit, Thiazol aus Kartoffelagar 
aufzunehmen und zu speichern. Es ist meines Wissens nicht bekannt, 
in welcher Form das Aneurin in Kartoffelabkochung vorliegt. Daß 
aus einem B,-haltigen Substrat Phycomyces vorwiegend Thiazol ent- 
nehmen kann, haben Bonner und BUCHMANN gezeigt (nach THREN 
1941c). Ob dies immer so ist oder vielleicht nur nach bestimmten 
Umständen der Vorkultur, müßte meines Erachtens geprüft werden. 
Vorläufig geben diese Befunde und auch die meinigen bei Tilletia 
keine Ursache, daran zu zweifeln, daß die Aneurinkomponenten bei 
P-, T- oder P+T-Heterotrophen in äquimolarer Konzentration zur 
Wirkung kommen, auch wenn sie im Kulturmedium nicht äquimolar 
vorliegen und auf solchem Medium hohe Trockengewichte erzielt 
werden. 


D. Versuche zur Ermittlung der Wirkung von Substratfaktoren 
auf die Bildung von Konidien und auf deren Keimung. 


Daß die Nährstoffe und ihre Konzentration auch andere Reaktionen 
eines Pilzes hervorrufen können als Änderungen des produzierten 
Trockengewichtes ist nicht überraschend. So konnten auch bei Tilletia 
z. B. chemomorphotische Wirkungen beobachtet werden, sowohl im 
Aussehen des Myzels als auch in der Gestalt und Größe der Konidien. 
Hierauf soll aber jetzt nicht näher eingegangen werden. Die Versuche, 
über die hier berichtet wird, wurden aus methodischen Gründen ange- 
setzt. Uber die Schwierigkeiten der Impfung bei Tilletia ist schon 
mehrfach gesprochen worden. Um diese zu umgehen, habe ich versucht, 
eine Impfmethode mit Myzelkonidien der Haplonten zu erreichen, ähn- 
lich wie sie etwa bei Phycomyces möglich ist. Daß Steinbrandmyzel 
im haplontischen wie im dikaryotischen Zustand sichelförmige Konidien 
bildet, die einzeln auf kurzen Sterigmen an den Myzelfäden sitzen, 
ist bekannt. (Vgl. Abb. 216 von BREFELD bei KNIEP 1928, S. 436; 
Abb. 293 von BULLER bei LouwAc 1941, S. 458.) Sie werden unter Um- 
ständen in so großer Zahl gebildet, daß es leicht ist, Suspensionen davon 
herzustellen, wie dies auch schon zu Inokulationszwecken geschehen ist 
(vgl. Einleitung). Aber erstens verhalten sich die Klone auch in dieser 
Hinsicht stark verschieden, zweitens ist die Produktion von Konidien 
auch bei demselben Klon sehr von Substrat- und eventuell anderen 
Bedingungen abhängig, und drittens ist die Keimung dieser Konidien 
so unregelmäßig (auch auf Substraten, die ausgezeichnete Wachstums- 
bedingungen bieten), daß an eine Verwendung dieser Impfmethode 
zu. Versuchszwecken nicht zu denken ist, bevor nicht die Bedin- 
gungen für Bildung und Keimung dieser Konidien einigermaßen 
bekannt sind. \ 
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Die folgenden Versuche sind nicht mehr als die allerersten Vor- 
versuche zur Lösung dieser Probleme, deren eines bei Tilletia (Bildung) 
bereits von LANGE-DE LA CAMP (1939) in Angriff genommen wurde. 
Ihre Ergebnisse konnte ich nach meinem Eindruck nicht allgemein 
reproduzieren, jedoch erlaubt die dort angewendete, subjektive Aus- 
wertungsmethode kaum einen Vergleich. 


1. Die Anzahl der von einer Kultur gebildeten Konidien in Abhängigkeit 
von der Glukose- und Asparaginkonzentration und vom Alter der 
Stammkultur. 


Schon bei der Vermehrung der Kulturen, die ja in ständigem Wechsel 
über Malz- und Kartoffelagar geführt wurden, wurde immer wieder 
beobachtet, daß auf Malzagar schwaches Wachstum und durchschnitt- 
lich gute Konidienbildung eintrat, während die Verhältnisse auf Kar- 
toffelagar (der Kandiszucker enthält) umgekehrt waren. Einige Ver- 
suche auf IIa mit Maltose — an Stelle von Glukose oder Saccharose — 
zeigten, daß hier derselbe Unterschied hervorgerufen werden kann, 
daß also auf Maltose-ITa Konidienbildung eintritt. Da Maltose nach 
unserer Kenntnis von T'illetia-Haplonten kaum verwertbar ist, wurde 
dann die Wirkung der Glukosekonzentration im vollständigen ITa-Nähr- 
agar auf die Konidienbildung geprüft. Tabelle 23 bringt das Ergebnis 
eines solchen Versuchs: Anzahl der Konidien in 1000 je Quadratmilli- 
meter Kulturoberfläche !. Diese ist geschätzt. Es ist aber sicher, daß 
die angegebenen Konidienanzahlen eher zu klein als zu groß sind. 
Als erstes muß gesagt werden, daß in Tabelle 23 kein Zusammen- 
hang zwischen dem Alter der zum Impfen verwendeten Stammkulturen 
und dem Ausfall des Versuches festgestellt werden kann. Was vor allem 
auffällt, sind auch hier wieder die Klonunterschiede, besonders hinsicht- 
lich ihres Reichtums an Konidien ohne Rücksicht auf die Substrat- 
unterschiede. Beispiele: Klon 31, 37, 1 einerseits mit relativ wenigen, 
Klon 47, 25 andererseits mit relativ vielen Konidien auf allen Böden. 
Aber die Reaktion auf die Zuckerkonzentration ist auch deutlich: 
Mit Ausnahme von Klon 35 und 47 bilden die Myzelien auf dem 
zuckerfreien Substrat die meisten Konidien je Flächeneinheit und 
bei 0,5% Glukose ziemlich regelmäßig mehr als auf höherer Zucker- 
konzentration. Andererseits ist für die Herstellung von Konidien- 
suspensionen die Verwendung von Kulturen, die ohne Zucker wuchsen, 
unzweckmäßig, weil die Gesamtproduktion natürlich gering ist. Aber 
auch diese ist in der Regel bei 0,5% Zucker höher als bei 1% und 
hier mit Ausnahme von Klon 25 höher als bei 3%. Bei 3% Glukose sind 
bereits bei 3 Klonen keine Konidien mehr festzustellen. Hier breitet 


1 Zur Methode der Auszählung vgl. S. 564. 
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Tabelle 23. 

Versuch vom 16. 5.—14. 6.42. Nähragar IIa mit Glukose, 0,2% Asparagin, 
1/07 B,/cm® Substrat. Klone 21, 25, 28, 35, 37, K. 5. 3.; 4, 19, K. 12. 3.; 1, 47, 50, 
K. 28. 4. 42. 200 Kulturréhrchen mit je 6cm* Agar. Mittelwerte aus mehreren 
Messungen je mehrerer Kulturen. K = Anzahl der Konidien in 1000 je Quadrat- 
millimeter Kulturoberfläche. F = Oberfläche der Kultur, geschätzt, abgerundet, 
in Quadratmillimeter. 


























Glukosekonzentration in Prozent 
Klon-Nr. 0 0,5 1 3 
K F K F ae K F 

21 44 | 25 2,4 300 1,6 | 300 1,4 500 

25 TB 1 20 6,3 50 8,2 200 0,9 200 
28 11 | 25 4 300 0,6 | 200 0 Halb- 
| | | kugel 

35 2,5 | 25 11,5 200 6 200 | 0,7 200 
37 5,4 50 1,5 300 1,6 | 200 | nur Myzelkörper 

4 124 | 50 4,7 50 3,3 | 250 | 01 200 

19 2,4 | 50 0,7 200 5,9 | 200 | 0,07 | rein 
| | | | kugelig 

1 2 25 0,8 250 0,2 | 300 | rein kugelig 

47 162° a5 11,5 | 200 6 | 200 | 0,7 200 

50 6,4 25 2.8 300 0,6 400 | 0,2 | 150 


sich das Myzel relativ zur produzierten Masse nur gering über das 
Substrat aus und bildet Körper, die sich mehr oder weniger der Kugel- 
gestalt nähern. Daß nicht nur die Zahl, sondern auch Größe und Gestalt 
der Konidien mit dem Substrat sich ändern, habe ich schon angedeutet. 
Die Größe der Konidien, die bei gleichem Substrat auch je nach Klon 
verschieden sein kann, kann allgemein größenordnungsmäßig etwa so 
angegeben werden: Länge (Entfernung der beiden Spitzen der sichel- 
förmigen Konidien) etwa 10 u. Schwankungen zwischen 1-, 3- bis zum 
5fachen dieses Wertes. Breite (Durchmesser an der dicksten Stelle) 
etwa 3u, Schwankungsausmaß wie oben. Die Gestalt der Konidien ist 
im allgemeinen sichelförmig, wird aber bestimmt vom Grade der 
Krümmung. Dieser ist so variabel, daß aus der Sichelform eine gerade, 
gewundene oder spiralige Fadenform werden kann. 


Nach meinem bisherigen Eindruck hängen diese Dinge fast noch mehr 
von der N- als der Kohlenhydratkonzentration ab, wobei aber die Aspa- 
raginkonzentration bei gleicher Glukosedosis auch für die Anzahl der 
gebildeten Konidien nicht gleichgültig ist. Über die Abhängigkeit der 
Zahl von der Asparaginkonzentration berichtet Tabelle 24. Natürlich 
ist auch hier, wie in Tabelle 23, die Gesamtproduktion von der Myzel- 
produktion abhängig. Die Verhältnisse sind ähnlich wie in Tabelle 23, 
weshalb ich von der Wiedergabe der geschätzten Oberflächenzahl ab- 
sehe. Man sieht auch hier wieder die Verschiedenheit der Klone in 
der Fähigkeit, Konidien zu bilden, die unabhängig vom Substrat zum 
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Ausdruck kommt. Sodann muß bemerkt werden, daß die Ergebnisse 
nicht mit denen der vergleichbaren Spalten (0,5%) der Tabelle 23 über- 
einstimmen. Trotzdem läßt sich die Wirkung der Asparaginkonzentra- 
tion feststellen, allerdings nicht in allgemeiner Richtung. Es hat zu- 
mindest den Anschein, als ob der eine Klon, z. B. 35, auf dem asparagin- 
freien, der andere, z. B. 19, bei verbältnismäßig hoher Asparagindosis 
das Optimum für die Konidienbildung fände. Das verschiedene Ver- 
halten der gleichen Klone bei vergleichbaren Bedingungen in Tabelle 23 
und 24 (Klon 19, 25, 35; 0,5% Glukose, 0,2% Asparagin), ja der wieder- 
holt verschiedene Ausfall einzelner Wiederholungen im gleichen Versuch, 
weisen daraufhin, daßauch 
Tabelle 24. noch andere Bedingungen 
Versuch vom 28. 4.—18. 7. 42. Kontroll- maßgebend auf die Reich- 
a og ee 42. ern . os lichkeit der Konidienbil- 
N und 0, - | ia 4 
bols. Klone alle K.5. —12. 3. Pei Wieder- dung einwirken können. Zu 
holung, 160 Röhrchen mit je 6cm* Agar. denken wäre hier vielleicht 
Mittelwerte aus mehreren Messungen = Anzahl an die physiologische Ver- 
Konidien in 1000 je Quadratmillimeter Kultur- schiedenheit der Impf A 














oberfläche. stücke (vgl. S. 583ff.). Die 
Asparagink tration in Prozent Unterschiedeallerdings,die 
Klon-Nr. . DER 

0 0,05 0,2 0,5 im gleichen Versuch zum 
Ausdruck kommen, ent- 

4 0,2 2,5 2,2 0,6 j i 2 x 
19 02 42 15 05 wickeln sich ziemlich bald 
21 1,9 1,2 0,6 0,8 und bleiben relativ kon- 
25 4 13 12 5,3 stant. So ergaben sich bei 
= i = ’ 2 us Stichprobenkontrollen die- 
49 0,1 2,2 1 7 ses Versuchs (Tabelle 24). 
50 0,5 1,1 3,5 2,5 am 8.5., 7.6. und noch 














am 18. 7. 42 keine wesent- 
lichen Verschiebungen der Resultate. An formativen Wirkungen der 
Asparaginkonzentration war auffallend, daß bei allen Klonen außer 34 
und 49 stets auf dem asparaginfreien Boden die größten und ganz 
typische Konidien zur Ausbildung kamen. Geradezu überraschend war 
dies bei Klon 35. Auf den anderen Böden werden die Konidien je nach 
Klon unter Umständen winzig klein. 

In einigen Versuchen beabsichtigte ich, Einflüsse der Vorkultur- 
bedingungen zu fassen. Dies gelang nicht hinsichtlich der Wirkungen 
von Licht und Temperatur. Jedoch machten sich Unterschiede im Alter 
der Stammkultur in der Reichlichkeit der Ko. idienbildung der Tochter- 
kultur bemerkbar. Dies zeigt folgender Versuch: 

Am 18. 9. 41 wurden von 24 Klonen je 3 verschieden alte Stamm- 
kulturen (Kartoffelagar mit 4% Kandis), im folgenden mit I (Kultur 
vom 8.1.41), II (Kultur vom 19.5. 41), III (Kultur vom 1.8.41) 
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bezeichnet, zusammengestellt und von ihnen in 6facher Wiederholung 
auf Malz-Pepton-Agar (bzw. 1%, 0,1%, 1,5%) abgeimpft (insgesamt 
432 Kulturröhrchen). Die Kontrollen wurden am 28. 9. und am 12. 10. 
makroskopisch, zwischen 12. 10. und 26. 10. 41 auch mikroskopisch — 
allerdings ohne Zählkammer — vorgenommen. Die makroskopische . 
Kontrolle beruht darauf, daß vom Impfstück und dem schwach 
wachsenden frischen Myzel Konidien geschleudert werden, die keimen 
und bald bei Lupenbetrachtung sichtbare kleine Myzelien bilden. Sie 
ist insofern unexakt, als Unterschiede im Keimverhalten zu Täuschungen 
führen können. Die mikroskopische Kontrolle wurde wie üblich mit 
Suspensionen durchgeführt. Es wurden 3 Prädikate verwendet — 
wenige (+), mäßig viele (++), viele Konidien (+++) —, die ohne 
weiteres verständlich sind. Tabelle 25 bringt das Ergebnis. 





























Tabelle 25. 
Versuch vom 18. 9.—26. 10.41. Erläuterung im Text. 
Makroskopische Kontrolle Mikroskopische Kontrolle 
28, 9. 41 12. 10. 41 12. 10.—26. 10. 41 
a Grad des Reichtums an Konidien 
Z bei den von verschiedenen alten 
a Die Kultur In dieser Tochter- Stammkulturen abgeimpften 
2 mit reichster kultur war die |' Malz-Peptonkulturen 
M | Konidienbildung | Konidienbildung 
geht zurück auf | mäßig = ++ MP-Kultur 
Stammkultur gut = +++ abgeimpft von Stammkultur 
I (8. 1, 41) [II (19. 5, 41)/TIT (1.8, 41) 
1 III | ++ makro- 
2 III | ++ skopisch 
4 III | +++ keine + + ++ 
13 III ++ Unter- + + Pr 
14 III +++ schiede ++ + ++ 
19 III Tt mehr + rn Be 
21 III +++ fest- + + ++ 
22 III +++ stellbar + > +++ 
24 II ++ ++ ++ u 
25 II Te TE = +++ 
26 III TT 
27 III ++ (+) (+) + 
28 III ++ + 7 76: D 
30 I Ne x - + ++ 
32 III ++ 
34 III ++ 
35 III +++ 7 zz ie nn =o 
36 III + + ++ | +++ 
37 III — + 
45 III > + + ++ 
47 II + + + 
49 III +44 
50 III +++ 
52 II ++ | 
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Mit Ausnahme von Klon 24, 25 und 30 brachten stets die von den 
jüngsten Stammkulturen abgeimpften Versuchskulturen die besten 
Ergebnisse — wenigstens bei makroskopischem Vergleich. Diese makro- 
skopischen Unterschiede verschwanden jedoch im Verlaufe von weiteren 
14 Tagen. Um so bemerkenswerter ist, daß trotzdem bei 12 von 14 ge- 
prüften Klonen die Unterschiede auch mikroskopisch wieder feststellbar 
waren, und zwar durchaus im gleichen Sinne. Bei Klon 14 jedoen war 
die von I stammende Kultur genau so reich an Konidien wie die von III 
stammende, während die letztere bei Klon 35 ausnahmsweise. die 
schlechteste war. Bei Klon 24, 25 und 30 war dagegen im Gegensatz 
zur makroskopischen Beobachtung auch jeweils die von III stammende 
Kultur die beste im Hinblick auf Konidienreichtum. Dieser Gegensatz 
zeigt, daß die Konidienbildung ein Prozeß ist, der mit der makro- 
skopischen Entwicklung des Myzels nicht gekoppelt ist, was sich auch 
darin ausdrückt, daß es Klone gibt, die auf geeignetem Substrat zu 
großen Myzelien heranwachsen, ohne jedoch Konidien zu bilden. Solche 
Klone reagieren vielfach auch nur geringfügig auf Substratverände- 
rungen, die bei anderen Klonen reiche Konidienbildung auslösen. 

Aus alledem geht hervor, daß die Konidienbildung sehr komplex 
bedingt ist. Es ist zwar möglich, darauf Einfluß zu nehmen, aber 
nicht, die Art dieses Einflusses in. allgemeine Regeln zu fassen, 
bevor dieser Komplex von Bedingungen nicht viel weitergehend ana- 
lysiert ist. Aus diesem Grunde hat es daher hier auch noch keinen 
Zweck, auf die umfangreiche Literatur zu diesen Fragen Bezug zu 
nehmen. - 


2. Die Keimung der Konidien in Abhängigkeit von Substratjaktoren. 

a) Allgemeines über das Keimverhalten der Konidien auf den üblichen 
komplexen Substraten. Die ersten Beobachtungen über das ,,launische“ 
Eintreten oder Ausbleiben der Keimung von T'illetia tritici-Haplonten- 
Konidien machte ich bei früheren Versuchen zur Ermittlung der Wirk- 
samkeit von Extrakten auf das Wachstum. Da die Impfung mittels 
Konidiensuspensionen in technischer Hinsicht sehr viel einfacher ist als 
die Impfung mit Myzelstücken, waren diese Versuche — mehrfach 
wiederholt — in viel größerem Umfang als die anders beimpften Ver- 
suche angelegt. Die Resultate waren — soweit überhaupt Keimung 
eintrat — zunächst jedenfalls nicht deutbar. Um zu prüfen, ob hier 
etwa technische Fehler vorlagen, die die rein zufällig anmutenden 
Ergebnisse hätten verursachen können, untersuchte ich das Keim- 
verhalten auf Böden, die als einwandfreie Kulturböden bekannt und 
in Halle jahrelang benutzt worden waren. Auf die Vermeidung tech- 
nischer Fehler — zu heiße Nadel, zu langer Aufenthalt der Konidien 
in Wasser — wurde besonders geachtet. Aber ich habe keine derartigen 
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Fehler als Ursache für das Nichtkeimen feststellen können. Die zu 
heiße Impfnadel kann sowieso kaum in Frage kommen, da ja aus einer 
Suspension in Wasser herausgeimpft wird. Und der Aufenthalt in 
Wasser schadet im allgemeinen nicht — wenigstens nicht bis zu einer 
Dauer von 1—2 Tagen. Nichtsdestoweniger gelang es auch auf diesen 
Böden nicht, vollständige und regelmäßige Keimung zu erzielen, 
obwohl bei Beimpfung mit Myzelstücken derselben Kultur, von der 
die Konidien entnommen waren, Wachstum auf ihnen erfolgte. Natür- 
lich waren in jedem Falle die Suspensionen auf das Vorhandensein 
von Konidien in hinreichender Anzahl geprüft worden. Die folgende 
Tabelle 26 mag dazu dienen, eine gewisse Übersicht über diese Ver- 
hältnisse zu geben. Wenn man bedenkt, daß auf allen Böden der 
Tabelle 26 bei Beimpfung mit Myzelstücken Wachstum eintritt — 
und dies wird nach den bisher vorgelegten Ergebnissen niemand 
anders erwarten — und daß das neugebildete Myzel eben mittels 
der Abschleuderung von Konidien das Substrat dichter besiedelt 
(dies allerdings kaum auf Kartoffelagar), dann sind diese Keimungs- 
resultate überraschend, und man ist nicht ohne weiteres geneigt, dies 


Tabelle 26. 
Keimerfolg angegeben durch den Prozentanteil der positiven Wiederholungen.) 














I “rames | ‘ou | Keimertotg 
Kartoffelabkochung, 4, 5, 9, 12, | 21% 
— 4% Kandis, 0,1% Pepton 13, 33 
vom 15. 2. bis 1,25% Malzextrakt, 4, 5, 9, 12, 54% 
4.3.40, 0,1% Pepton 13, 33 
#ache Wieder- | Kartoffelabkochung, | 4, 5, 9, 12, 50% 
VS 1,25% Malzextrakt, 13, 33 
0,1% Pepton 
Versuch | Kartoffelabkochung, 4, 6,9 13% 
we bis | 4% Kandis, 0,5% Pepton | ° 
10fache Wieder- | 1.25% Malzextrakt, 4, 6, 9 30% 
holung 0,5% Pepton 
Versuch |  Kartoffelabkochung, 4, 6,9, | Schlechte Keimung, 
bar“ er 4 bis | 1% Glukose, 0,1% Pepton 12, 14 Unterschiede gering, 
550 Wieder- wie vor, mit 0,05% 4, 6, 9, ohne Malzextrakt 
holung | Malzextrakt 12, 14 etwas besser 
| ” a 
Versuch | Kartoffelabkochung, 25, 34, 35, keine Keimung 
vom 14.4. bis | 1% Lävulose, 42, 47 
26. 4. 40, 0,1% Pepton 
10fache Wieder- | wie vor, mit 0,05% 25, 34, 35, keine Keimung 
holung | Malzextrakt 42, 47 
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mit Faktoren der Substrate in Zusammenhang zu bringen. Zumindest 
erscheint ein Schluß auf solche Faktoren allein auf Grund der Ergeb- 
nisse von Tabelle 26 gewagt. Daß dieser Schluß trotzdem berechtigt ist, 
zeigen die weiteren Versuche. 

Die Tabelle zeigt, daß weit mehr als die Hälfte aller angesetzten 
Kulturgefäße ohne Keimung bleibt. Damit fällt diese Impfmethode 
zur Entscheidung anderer als keimungsphysiologischer Fragen aus. 
Wenn man die Gründe für das Keimverhalten in den benutzten Sub- 
straten sucht, dann kann grob gefolgert werden: 

1. Auf Malzböden ist die Keimung besser als auf Kartoffelagar. 

2. Steigende Peptonkonzentration wirkt in beiden Substraten un- 
günstig. 

3. 1,25% Malzextrakt verbessert auch in Kartoffelabkochung das 
Keimergebnis. 

4. Glukose und Lävulose in 1%iger Dosis sind für die Keimung 
nicht so gut wie Kandis in 4%iger Konzentration. 

5. Durch niedrige Malzextraktzugaben läßt sich das Keimergebnis 
auf Kartoffelböden mit Glukose oder Lävulose in 1%iger Konzentration 
nicht verbessern. 

6. Avf keinem der geprüften Substrate tritt vollständige Keimung 

ein. Hiernach gibt es in den oben angeführten Substraten sowohl kei- 
mungsfördernde wie auch keimungshemmende Faktoren. Es besteht 
der Verdacht, daß es sich um jeweils mehrere, zusammenwirkende 
Faktoren handelt. 
- 6) Allgemeines über das Keimverhalien der Konidien auf definiertem 
Substrat. Nach dem Gesagten liegt der Gedanke nahe, daß auf definier- 
tem Substrat, dessen gute Brauchbarkeit für die Kultur der Haplonten . 
ja nunmehr bekannt ist, bessere Keimerfolge mit den Konidien zu er- 
zielen sind. Die hemmenden Einflüsse der komplexen Substrate 
dürften jedenfalls nicht vorhanden sein. Aber die ersten Versuche mit 
IIa-Nährboden in der üblichen Zusammensetzung mit Glukose, Aspara- 
gin und Aneurin zeigten, daß hier ebenfalls das Keimverhalten nicht 
dem Wuchsverhalten entspricht. Hier erwies sich jedoch bald das bei 
Versuchen mit Myzelstückimpfung ohne Schwierigkeit verwendbare 
gewöhnliche destillierte Wasser als unbrauchbar. Dies ist nicht ver- 
wunderlich. Bemerkenswert ist aber, daß auch bei Verwendung von 
in Glas hergestelltem, redestilliertem Wasser keineswegs vollständige 
Keimung eintritt. 

Die folgende Tabelle 27 berichtet über einen Versuch, der zugleich 
demonstrieit, 1. wie sehr unterschiedlich das Keimverhalten der 

‘verschiedenen Klone ist und 2. daß in der Mehrzahl der Fälle das 
Fehlen oder Vorhandensein von Vitamin B, oder seiner Komponenten 
bedeutungslos für die Keimung ist. 
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Tabelle 27. 


Versuch vom 27. 11.—11. 12.40. Nähragar Ila mit 1% Glukose, 0,1% Aspara- 
gin und B, bzw. Komponenten. 500 Kulturröhrchen mit je 6 cm? Agar. Je Klon 
10fache Wiederholung. Vergleichswerte = Anzahl der Röhrchen, in denen Kei- 
mung eingetreten ist. Gesamtdurchschnitt = Summen aller ,,gekeimten Röhr- 
chen“ jeder Gruppe (= Prozentangabe). 























Klon-Nr. Vitaminzugabe 0,1 y/cm?’ Substrat 

und Datum ohne B, P T | P+T 
24 M 17.5. 2 6 7 2 5 
35 M 17.5. 10 10 10 9 10 
50 M 17.5. 5 3 4 5 5 
14 M 10.6. 0 0 0 0 0 
25 M 10.6. 9 8 8 10 10 
34 M 10.6. 0 0 0 0 0 
49 M 10. 6. 3 3 3 7 6 
51 M 10.6. 4 3 5 6 6 
57M 10.6. 5 3 4 5 5 
28M 12.8. 1 1 0 | 0 2 
Gesamtdurch- 
schnitt in % 35 34 38 39 48 








Zur Beimpfung des Versuchs sind verschieden alte Stammkulturen 
(Malz-Peptonagar) verwendet worden. Das Ergebnis gibt aber keinen 
Anlaß, zu vermuten, daß das verschiedene Alter zu Unterschieden in 
der Keimung führt. Solche Uaterschiede sind natürlich trotzdem mög- 
lich, da sie ja nur bei Verwendung eines Klons in verschieden alten 
Stammkulturen rein zum Ausdruck kommen können. 

Der Gesamtdurchschnitt zeigt, daß höchstens durch P+T eine ge- 
wisse Förderung der Keimung gegenüber der vitaminfreien Kultur 
stattfindet. Ob dies tatsächlich so ist, müssen weitere Versuche zeigen. 
Im übrigen zeigt nur Klon 24 eine Reaktion auf die Wirkstoffdosen, 
wie sie nach den Ergebnissen bei den Wachstumsversuchen zu er- 
warten ist- Die übrigen Klone keimen fast alle auf dem Kontroll- 
substrat oder bei Thiazolgabe ebensogut wie bei B,-, Pyrimidin- oder 
P-+T-Gabe. Bereits S. 595 und 600 wurde die Vermutung begründet, 
daß das Myzel gewisse Vorräte an Vitamin B, (oder P, P+T) besitzt, 
die bei verschiedenen Klonen bzw. verschiedenen Kulturen desselben 
Klons unterschiedlich groß sein können. Die gleiche Annahme würde 
hier das Keimen auf B,-freiem Substrat überhaupt und auch die un- 
gleich hohe Keimungsrate verschiedener Klone auf solchen Substraten 
verständlich erscheinen lassen. Die positive Reaktion von Klon 24 
würde mit der Annahme, daß dieser Klon — vielleicht nur zufällig in der 
gerade verwendeten Kultur — nur einen sehr geringen B,-Vorrat besaß, 
zu verstehen sein. Nicht verständlich wird hiermit der völlige Ausfall 
der Klone 14, 34 und eventuell 28, da diese Klone ja auch auf den 
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vitaminhaltigen Béden nicht keimen. Hierfiir ist vorderhand keine Er- 
klärung (vgl. Tabelle 33 und Text) möglich, wobei festgestellt werden 
muß, daß diese Klone in anderen Versuchen gut keimten (für Klon 
14 vgl. z. B. Tabelle 30). 

Es soll hiermit übrigens nicht gesagt werden, daß das B, oder 
seine Komponenten überhaupt etwas mit dem eigentlichen Prozeß der 
Keimung bei T'illetia-Haplonten-Konidien zu tun hat. Die Versuche 
wurden im allgemeinen makroskopisch bei Lupenvergrößerung aus- 
gezählt. Im ganzen setzt dies voraus, daß die Myzelien eine gewisse 
Größe erreichen. Diese Größe kann minimal sein (es keimen — wenn 
überhaupt — meist mehrere, die man zusammen sehr bald mit bloßem 
Auge sieht). Dazu ist sicher eine gewisse B,- (bzw. Komponenten-) 
Menge unerläßlich, wie es auch in der noch ruhenden Konidie eine 
Funktion haben dürfte, solange diese atmet. Ob aber das Aneurin 
in den Keimprozeß, d.h. den Übergang vom Zustand physiologischer 
Ruhe in den der Aktivität direkt eingreift, ist meines Erachtens eine 
Frage für sich. Wo also, wie bei Klon 24 in Tabelle 27, eine 
Keimungsförderung durch das Aneurin oder seine Komponenten 
stattfindet, muß damit gerechnet werden, daß diese Förderung in- 
direkt ist, und weiter, daß Konidien desselben Klons, die von einer 
anderen Kultur entnommen sind, keiner Zufuhr des Aneurins von 
außen bedürfen, um zu keimen. Andererseits ist verständlich, daß 
das vollständige Fehlen von Aneurin in Sporen oder Samen zu einer 
Keimhemmung führen muß, weil durch den Aneurinmangel ein zentraler 
Lebensprozeß getroffen wird. Ob es daher richtig ist, von dem Aneurin 
als einem ‚typischen keimungsauslösenden‘“ Wirkstoff (RUGE 1947) zu 
sprechen, oder mit Bezug auf dieses Vitamin, die Keimung als ein: 
Wirkstoffproblem aufzufassen (TOBLER 1944), hängt schließlich davon 
ab, welche Prozesse man unter dem Begriff ,,Keimung“? zusammen- 
fassen will. 

Nachdem sich nun herausgestellt hat, daß auch das definierte 
Substrat nicht allgemein gute Keimung ermöglicht, ergibt sich die 
Notwendigkeit, ausgehend vom komplexen Substrat, die Wirkung der 
einzelnen. Faktoren näher zu untersuchen. 

c) Die Bedeutung der Zucker- und Peptongabe im Kartoffel- Pepton- 
Zuckeragar. Meine Versuche zeigten sehr bald, daß es nicht zweckmäßig 
ist, dieWirkungeinzelnerSubstanzen in Aqua dest.-Agar zu prüfen,da die 








1 Ich stimme mit ToBLER (1944) durchaus darin überein, daß der Keimungs- 
vorgang vom späteren Wachstum des Myzels zu trennen ist. Wenn ich aber 
TOBLER recht verstehe, bezeichnet er als Keimung den Vorgang, ,,bei dem zu- 
nächst die Spore das Nährmaterial liefern kann“. Danach kann es sich um einen, 
unter Umständen weit begrenzten Entwicklungsabschnitt mit Erscheinungen 
handeln, die unter den Begriff des Wachstums fallen. 
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Keimung bzw. darüber hinaus ein minimales Wachstum meist von dem 
Vorhandensein eller Nährstoffe abhängt. Gewiß tritt auch auf reinem 
Zuckeragar- vereinzelt Keimung ein, jedoch wird das Ergebnis um so 
besser, je unreiner die verwendete Substanz ist!. Dementsprechend 
verbessert sich das Resultat auch bei Zugabe von Pepton und die 
fördernde Wirkung des Peptons in reinem Zuckeragar hält bis zur relativ 
hohen Konzentration von 1% an. Dies erscheint verständlich, wenn man 
bedenkt, daß der Komplex ,,Pepton‘‘ dem Pilz ein vollständiges Sub- 
strat bietet. Wenn also Fehlschlüsse vermieden werden sollen, ist es not- 
wendig, auch bei den Keimungsversuchen einen vollständigen Nähr- 
boden zu bieten bzw. einen solchen, der wenigstens die in größerer 
Menge benötigten Nährstoffe in ausreichendem Maße enthält. Daher 
ist nur die Möglichkeit offen, die Wirkung einzelner Substanzen allein 
oder in Kombination in Kartoffelagar zu prüfen, wodurch eine regelrechte 
Analyse der Wirkung des einzelnen Faktors unmöglich wird. Aber es 
handelt sich ja auch nicht darum, das komplexe Substrat =- ,,Kartoffel- 
agar“ bis ins einzelne zu analysieren, sondern darum, Indizien zu ge- 
winnen, die eine vernünftige Fragestellung zur Ermittlung der bisher 
unbekannten, aber auf die Keimung hochwirksamen Faktoren ermög- 
lichen. 

Die folgende Tabelle 28 berichtet über das Ergebnis eines Versuchs 
in Kartoffelabkochung, der verschiedene Zucker (jeweils 1%) und 
steigende Peptondosen zugesetzt sind. Dieser Versuch wurde mit 
4 Klonen in 2facher Wiederholung angesetzt. Ausgezählt wurde die An- 
zahl der entstandenen jungen Myzelien ?. 

Ebenso wie bisher fällt auch in Tabelle 28 zunächst das unterschied- 
liche Verhalten der Klone auf. —Übereinstimmend die besten Keimungs- 
bedingungen bieten im Rahmen des Versuchs die Substrate mit 0,1% 





1 Mit dem Wort ‚„Keimung“ ist hier das äußere Erkennbarwerden des Ent- 
wicklungsbeginns gemeint. Dies kann auch auf völlig nährstofffreiem Substrat 
eintreten, auf dem sich je nach den Reservestoffvorräten der Konidie kleine, 
weiße Myzelien entwickeln können. Im allgemeinen ist aber die Feststellung des 
Entwicklungsbeginns auf solchem Substrat schwieriger als auf einem vollständigen, 
weil das Wachstum sehr schnell eingestellt wird, meist bevor die Myzelien mit 
bloßem Auge oder Lupe gut sichtbar werden. Außerdem ist noch fraglich, ob 
die in Aqua dest. festgestellte Wirkung eines Faktors seiner Wirkung in einem 
vollständigen Substrat entspricht. 

2 Im allgemeinen wurde nicht so verfahren. Wenn eine größere Anzahl 
von Wiederholungen zur Verfügung steht, ist es einfacher und zugleich schärfer, 
nur die Kulturröhrchen zu zählen, in denen Keimung eingetreten ist. Es kann 
nämlich als Regel gelten, daß dann, wenn nur in wenigen Röhrchen Keimung ein- 
getreten ist, in diesen auch nur einzelne Myzelien entstanden sind. Tritt dagegen 
in vielen Röhrchen Keimung ein, so ist in diesen aus vielen jungen Myzelien 
meist ein zusammenhängender Teppich gebildet worden. Das heißt: Nach Aus- 
zählung von Röhrchen erhaltene Unterschiede sind bedeutungvoller als Unter- 
schiede in der Anzahl von Myzelien. 
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Tabelle 28. 


Versuch vom 29.2.—7.3.40. Agar hergestellt mit Kartoffelabkochung, 
Zucker und Pepton. Vier Klone mit je 2facher Wiederholung. 192 Röhrchen mit 
je 6cm? Agar. Auszählung der entstandenen Myzelien. — = keine Keimung, 
(v) = mäßig viele, v = viele, vv = sehr viele. Sonst s. Text. 












































Klon-Nr. 
25 | 49 | 52 | 54 
Decker Je 1% Peptonk tration in Prozent 

o |o1/ 12/2 | 001) 1/2] 0 [02/1 | 2] 0 Jo,1/ 1 | 2 
Lävulose —|—}—|—|-—|-—|-|-—]-|- —|1|-|-13|— 
Glukose -I|v|-!-I-|-|-!-[2|1[/1!/!1|)-|wWill-— 
Maltose cryst. —|(v)| 6 | —| 20} —| —| —-| 3] 7 | 20} —|(v)|12| 5) — 
Maltose techn. |(v)| v w)| —!15/(v)| —| —! 6 | 6 | 20|(v)| 12| —/ 10! 3 
Saccharose puriss. | v | vv} 4 | — | v |(v)| — -| 5|v| 6|—| 7|(v)| 513 
Kandis +~|v}1}]—|(v)i(v)| -|-1|3|vv| 416] 7](v)| 9! 4 


Pepton und Saccharose oder Kandiszucker. Es folgt — ebenfalls bei 
0,1%iger Peptondosis .— die technische, danach die kristallisierte 
Maltose. Lävulose und auch Glukose bieten im allgemeinen keine oder 
nur äußerst geringe Möglichkeit zur Keimung. — Ganz allgemein stellt 
sich die steigende Peptonkonzentration über 0,1% in Kartoffelwasser 
als hemmend heraus. Diese Wirkung zeigte sich auch schon bei 
Wachstumsversuchen (vgl. Tabelle 4, S. 569). (Ebenso wie dort zeigt 
sich auch bei der Keimung die hemmende Wirkung des Peptons in 
Aqua dest. erst in sehr viel höherer Konzentration [s. S. 611].) Es 
muß dabei aber beachtet werden, daß eine Zugabe von 0,1% Pepton zu 
Kartoffelabkochung bei Anwesenheit geeigneter Zucker die Keimungs- 

ergebnisse durchschnittlich deutlich verbessert. Auch ist wesentlich, 
daß die beiden Monohexosen, die als für das Wachstum geeignete Zucker 
bekannt sind (vgl. Tabelle 10, S. 577; dort allerdings andere Klone), nur 
sporadisch — Glukose mehr als Lävulose — Keimung ermöglichen. 
Die Tatsache, daß technische Maltose (besonders in Aqua dest.) besser 
wirkt als kristallisierte, wobei Maltose kaum Wachstum gestattet, deutet 
darauf hin, daß nicht dem Zucker selbst die Wirkung zukommt, sondern 
einer von ihm mitgebrachten Substanz. Dies muß wohl auch für die 
Saccharose Geltung haben, zumal deren — vielleicht nur scheinbar — 
günstigere Wirkung (als die der Maltose) auf die Keimung darauf zurück- 
gehen könnte, daß dieser Zucker sehr gut als Kohlenhydratquelle ver- 
wendet werden kann und infolgedessen schnell üppiges Wachstum 
eintritt. Da zwischen Saccharose puriss. und Kandis kein Unterschied 
(wenn nicht zugunsten der ersteren) in der hier betrachteten Wirkung 
besteht, müßte es sich um einen Stoff handeln, der in geringster Kon- 
zentration wirkt. 
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Tabelle 29. 

Versuch vom 29.2.—7.3.40. Agar hergestellt mit Kartoffelabkochung, 
Zucker und 1% Pepton. Vier Klone mit je 2facher Wiederholung. 144 Röhrchen 
mit je 6 cm? Agar. Auszählung der entstandenen Myzelien. — = keine Keimung, 
(v) = mäßig viele, v = viele, vv = sehr viele. Sonst s. Text. 


























Klon-Nr. 
25 | 49 | 52 | 54 
Zuckerkonzentration in Prozent vr 

ı)2 ja JıJaJjalJıla/jajıajaljlı 

Lävulose SPS SF —| 4 s| 3| 4 2 
Glukose . . . . . —|7|12! —|] 25! 20] 1/20/40) —| 8! 15 
Maltose cryst. . . | 6 | (v) | (v)| — | v | 25 | 20 (v) | (v) | 5 |(v) | 20 
Maltose techn. . . | (v) | (v) (v) | _ 5 | (v) | 20 | 10 | 20 | 10 | (v) | 30 
Saccharose puriss. 4 |vv| v | — | (v)| 31 6118113| 5|v|v 
GN is SL 1| 2 a 25| 4|(v)|w| 9] v | vv 








Diese Vermutung wird noch bestärkt durch die Beobachtung, daß 
erhöhte Zuckerkonzentration ohne Rücksicht auf die Zuckerart günstig 
wirkt, und dies selbst in Gegenwart von 1% Pepton, welches nach 
Tabelle 28 in dieser Konzentration zu Kartoffelabkochung zugesetzt 
gerade bei den besten Zuckern allgemein bereits stark hemmende Wir- 
kung hat. Tabelle 29 bringt das Ergebnis eines entsprechenden Ver- 
suchs. Sie zeigt zunächst, daß der nach Tabelle 28 mögliche Verdacht, 
der Unterschied zwischen Monohexosen einerseits und Disacchariden 
andererseits seiin den unterschiedlichen osmotischen Verhältnissen der 
entsprechenden Substrate begründet, nicht berechtigt ist; denn in 
Tabelle 29 wird die günstige Wirkung erhöhter Konzentration auch bei 
Glukose sichtbar, wenn auch die Wirkung von 4% Glukose nicht so gut 
ist wie die Wirkung der Disaccharide in höherer Konzentration. Damit 
soll nicht gesagt sein, daß dem osmotischen Wert und vielleicht auch 
anderen, mit Erhöhung der Zuckerkonzentration oder Änderung in der 
Zuckerart verbundenen physiko-chemischen Unterschieden der Sub- 
strate überhaupt keine Wirkung auf die Keimung. zukomme. Solche 
vielleicht möglichen Wirkungen können hier nicht abgeschätzt werden. 
Die günstige Wirkung erhöhter Zuckerkonzentration zeigt sich auch bei 
0,1%iger Peptongabe. Hier trat aber im Versuch bei Lävulose keine 
Keimung ein. Ob in Tabelle 29 bei Lävulose (1% Pepton) von einer 
sicheren Förderung gesprochen werden kann, müßte eingehender geprüft 
werden. In meinen sonstigen Versuchen trat, wenn Lävulose als Kohlen- 
hydratquelle geboten wurde, äußerst selten — und wenn, dann stark 
verzögert — Keimung ein. Resultate mit Lävulose in definierten Sub- 
straten liegen für die hier verwendeten Klone nicht vor. 

d) Die Wirkung eines Zusatzes von Kohle zu 1% Glukose und 0,1% 
Pepton enthaltendem, mit Kartoffelabkochung hergestelltem Agar. Bei 


Planta Bd. 36. 40 
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einem der frühesten Versuche, die Wirkung von Extrakten und Stoffen, 
die aus solchen an Kohle adsorbiert und eluiert werden können, auf 
die Keimung der Konidien zu ermitteln, fügte ich bestimmten Ver- 
suchsgruppen auch die zur Adsorption verwendete Kohle selbst zu. 
Während nun auf den nicht kohlehaltigen Substraten nur in 55% der 
Versuchsgefäße Keimung eintrat, war der entsprechende Prozentsatz 
auf kohlehaltigem Substrat 92%. 

Ich will gleich vorwegnehmen, daß es mir bisher nicht gelungen 
ist, aus mehreren Ausgangssubstanzen, wie Bier, Hefeext:akt, Malz- 
extrakt, konzentrierter Zuckerlösung, Lezithin u. a. m., durch Adsorp- 
tion an Kohle und nachfolgende Elution mit Alkohol, Azeton und einigen 
anderen Lösungsmitteln ein spezifisch auf die Keimung wirkendes 
Präparat zu gewinnen, obwohl die Präparate — je nach Herstellung — 
Wirkung auf das Wachstum zeigten. Die zur Adsorption verwendete 
Kohle behielt aber als Zusatz zu komplexem Substrat günstige Wirkung 
und dies auch nach vorheriger Trocknung bei 80° C, 150° C, sowie Be- 
handlung mit Perhydrol, Ammoniak oder Natronlauge bei gewöhnlicher 
Temperatur und bei Erhitzung im Autoklaven unter Druck. Bei Ver- 
wendung von Agar, der mit redestilliertem Wasser unter Zugabe von 1% 
Glukose, 0,1% Pepton und den nötigen Nährsalzen hergestellt wurde, 
zeigte sich die günstige Wirkung nicht bzw. nur andeutungsweise 
(wahrscheinlich infolge Verwendung von Pepton). Danach scheint es, 
daß die günstige Wirkung der dem Nährboden zugesetzten Kohle auf 
der Adsorption von Hemmstoffen beruht!. Und in der Tat ver- 
bessert ein Zusatz von reiner, nicht vorbehandelter Kohle (Tierkohle 


1 Die Wirkung von Hemmstoffen auf die Keimung von Samen höherer 
Pflanzen wurde besonders von Borriss (1940) untersucht. Daß solche durch Kohle 
adsorbiert werden können und mehrere Adsorbentien keimungsfördernd wirken, 
ist schon länger bekannt (Borrıss 1936). Ausgehend von eigenen Erfahrungen 
über keimungsfördernde Wirkung der Kohle berichtet Keil (1940) über seine Er- 
gebnisse bei Keimversuchen mit Brandsporen, insbesondere T'illetia-Brandsporen. 
Er empfiehlt Haferextraktagar mit Zusatz unter anderem von 0,6% KOH. 
Dieses Nährbodenrezept hat Eingang gefunden in ein neues französisches Lehr- 
buch (Lutz 1942, S. 302). Nach allem, was bisher über die Keimung von 
Steinbrandsporen bekannt ist, und nach meinen eigenen Erfahrungen halte ich es 
für unwahrscheinlich, daß auf dem oben angeführten Substrat T'illetia-Brand- - 
sporen keimen. 0,6% KOH, d.h. 6g je Liter, ergibt eine mehr als 0,1-normale 
Kalilauge, deren px etwa 13 ist. Der pg des Nährbodens ist vermutlich eben- 
so hoch. T'illetia soll auf diesem Nährboden hauptsächlich im Substrat wachsen, 
was sonst wegen des hohen Sauerstoffbedarfs nicht geschieht. Die bei diesem 
Wachstum beobachteten Formen sind — wie Ket selbst ausdrücklich hervor- 
hebt — für Tilletia ganz ungewöhnlich. Die Abbildungen legen die Vermutung 
nahe, daß das beobachtete Myzel einem Penicillium zugehört, zumal, wenn man 
berücksichtigt, daß dieser Pilz bei schlechten Ernährungsverhältnissen submerse 
Konidienträger ausbildet, die stark reduziert sind. (Vgl. hierzu Larar 1904—1907, 
Bd. 1, S. 351.) 
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oder Carbo activatus) zu Kartoffel-Pepton-Zuckeragar dessen Qualität 
für die Keimung merklich, wie die nachfolgenden Tabellen zeigen. 

Im Versuch der Tabelle 30 wurde dem wie üblich mit 1% Glukose 
und 0,1% Pepton hergestellten Kartoffelagar Tierkohle in steigender 
Konzentration zugesetzt. Ausgezählt wurde, in wievielen der ange- 
setzten Kulturgefäße Keimung eingetreten war. Es zeigte sich, daß eine 
Kohlezugabe von etwa 0,5% am günstigsten ist. Dabei wurde stets 
darauf geachtet, daß die Kohle sich möglichst nicht absetzte. 


Tabelle 30. 


Versuch vom 8.5.—17.5.40. Kartoffelabkochung (Agar), 1% Glukose, 
0,1% Pepton und Tierkohle. Sechs Klone in je 5facher Wiederholung. 150 Kultur- 
röhrchen mit je 6 cm? Agar. Auszählung der Kulturröhrchen, in denen Keimung 
eingetreten ist (Lupe). 

















Klon-Nr. Kohlezusatz in Prozent 
und Datum 0 0,1 0,5 1 1,75 

4M 10.4.40 0 1 5 3 2 
13M 10.4.40 0 0 0 1 0 
14M 10.4.40 0 2 5 4 2 
19M 10.4.40 0 1 5 3 5 
25M 10.4.40 0 1 4 2 1 
28 M 10. 4. 40 0 2 a a 1 
Gesamtdurch- 

schnitt in % 0 23 77 57 36 

















Die Tabelle benötigt kaum einen weiteren Kommentar, zumal 
die Kohlewirkung nicht überraschend ist — wenn diese tatsächlich 
auf der Adsorption von Hemmstoffen beruht. Es bliebe noch die 
Möglichkeit daß die Kohle selbst einen Stoff mitbringt, der seiner- 
seits die Entwicklung fördert. Wie ich bereits oben- erwähnte, zeigt 
vorbehandelte und auch reine Kohle in mit Aqua dest. an Stelle von 
Kartoffelabkochung hergestelltem Agar die günstige Wirkung nicht. 
Das spricht nicht für einen der Kohle anhaftenden, wirksamen Stoff, 
so daß die Rückführung der günstigen Kohlewirkung auf die Adsorption 
von Hemmstoffen aus dem verwendeten Substrat wahrscheinlicher ist. 

Diese günstige Wirkung auf die Keimung der Konidien zeigt die 
Kohle aber nur dann, wenn sie im Substrat verbleibt. Es ist nicht 
möglich, die Hemmstoffe der Kartoffelabkochung zu adsorbieren und 
dann zusammen mit der Kohle aus dieser zu entfernen. Dies zeigt der 
folgende Versuch, bei dem 1. Agar (1% Glukose, 0,1% Pepton) mit 
unbehandelter Kartoffelabkochung hergestellt, 2. derselbe Agar, aber 
mit 0,5% Tierkohlenzusatz, 3. derselbe Agar, der aber unter Verwendung 
von mit 0,5% Tierkohle ausgeschüttelter und filtrierter Kartoffel- 
abkochung hergestellt wurde, geboten worden ist. Tabelle 31 bringt 
die Ergebnisse. 

40* 
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Dieses Ergebnis ist ebenso eindeutig wie das von Tabelle 30. Es 
ist hiernach nicht möglich, mit der gleichen Dosis Kohle, die im Sub- 
trat zur Unschädlichmachung der Hemmstoffe ausreicht, die Hemm- 
stoffe aus der Kartoffelabkochung zu entfernen. Da nicht die geringste 
Verbesserung des Substrates durch die Ausschüttelung mit Kohle be- 

merkbar wird, ist anzu- 
Tabelle 31. nehmen, daß die Hemm- 
à ee dog ome er ng Agar = 1%  stoffe bei der Agarberei- 
lukose, 0,1% Pepton hergestellt unter Verwen- ope ge 
dung von 1. unliolnndieiten, 2 2. mit 0,5% Tierkohle tung und Sterilisation 
1/, Stunde geschüttelter und filtrierter, 3. unbehan- der Kulturröhrchen neu 
delter, aber mit 0,5% Tierkohle (bezogen auf den entstehen!. Es könnte 
fertigen Nährboden) versetzter Kartoffelabkochung. der Einwand erhoben 
10 Klone in je 10facher Wiederholung. 300 Kultur- werden, daß mit der 
öhrchen mit je 6cm? Agar. Auszählung wie in des 
Tabelle 27. Diese auch 4 Hinblick auf die übrigen Kohle auch günstige 
Daten direkt vergleichbar. Wirkstoffe, z.B. Aneu- 
rin, aus dem Substrat 























Kartoffelabkoch 
a es = = entfernt werden. In Ta- 
on-Nr. mit Kohle ‘a : : f 

und Datum ea geschüttelt more. Pelle 27 zeigte sich je- 
filtriert | Zusatz doch, daß im allge- 
meinen das Aneurin 
14M 10. 6. 40 0 0 0 und seine Komponenten 
= = à > . nicht als für das Zu- 
49 M 10. 6. 40 0 0 2 standekommen der Kei- 
51 M 10. 6. 40 0 0 9 mung wesentliche Fak- 

57 M 10. 6. 40 0 0 5 
24 M 17. 5. 40 0 0 0 toren des Substrates an- 
35 M 17. 5. 40 0 0 7 zusprechen sind. Es 
ae HA a : 2 : handelt sich also bei 
G 7 den Keimungshemm- 
schnitt in % 0 0 34 stoffen des Kartoffel- 


agars wahrscheinlich 
um Abbauprodukte, die vielleicht überhaupt nicht nur der Kartoffel- 
abkochung zugehören, sondern im Gesamtkomplex (Glukose-Pepton- 
Kartoffelabkochung) des Nährbodens entstehen, obwohl dieser bei 
1% Glukose und 0,1% Pepton auch für die Keimung besser ist als 
reine Kartoffelabkochung oder bloße Glukose-Peptonlösung. 
Die Tatsache, daß diese Hemmstoffe das Wachstum nicht wesentlich 
beeinträchtigen — denn Kartoffelagar ist ohne Zweifel ein guter Kultur- 
boden für T'illetia-Haplonten, und alle mir zur Verfügung stehenden 


1 Es ist nicht anzunehmen, daß die Hemmstoffe allein aus dem Pepton 
stammen, da 0,1% Pepton sowohl in Zucker + Kartoffelabkochungs- wie auch 
in Zucker + Aqua dest.-Agar die Keimung gegenüber den gleichen Substraten 
ohne Pepton deutlich fördert. In Aqua dest.-Agar behält das Pepton die för- 
dernde Wirkung bis etwa zur Konzentration von 1% (vgl. S. 611). 
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Klone sind bei Myzelstückimpfung darauf gewachsen — die Keimung 
dagegen restlos sistieren, ist das am meisten Bemerkenswerte. Man 
könnte fragen, ob wirklich die eigentliche Keimung unterbunden wird, 
da ja mehr oder weniger makroskopisch ausgezählt wurde. Aber ich 
habe in meinen Versuchen nie bemerkt, daß ein einmal gebildetes Myze- 
lium, sofern es überhaupt mit Lupe oder Präpariermikroskop sichtbar 
wurde, sein Wachstum danach eingestellt hätte — es sei denn, 
aus einem in den Versuchsbedingungen klar zutage liegenden Grund 
(Vitamin- oder Nährstoffmangel). Deshalb sehe ich — vorbehaltlich 
der noch vorzunehmenden mikroskopischen Untersuchung — keinen 
Anlaß, eine andere Wirkung der Hemmstoffe anzunehmen als eben 
auf den eigentlichen Keimprozeß selbst. Bei dieser Sachlage wäre 
die Wirkung der Hemmstoffe als spezifisch keimungshemmende zu 
bezeichnen, wobei unter dem Begriff ‚Keimung‘‘ jene physiolo- 
gischen Vorgänge zusammenzufassen wären, die — äußerlich nicht 
notwendig sichtbar — als Vorbereitung für das anschließend begin- 
nende Wachstum (Streckung, Substanzgewinn oder — bei fehlender 
Nährstoff- bzw. Vitaminzufuhr — Autolyse) im potentiell keim- 
fähigen Keim nach Eintritt von Keimungsbedingungen einsetzen und 
ablaufen. 

e) Gibt es einen die Keimung der Konidien fördernden mineralischen 
Faktor? Bei der Besprechung der Versuche über die Wirkung der Zucker 
nach Qualität und Quantität im Kartoffel-Peptonagar wurde bereits 
die Vermutung ausgesprochen, daß die keimungsfördernde Wirkung 
nicht dem Zucker als solchem, sondern unbekannten Begleitstoffen des 
Zuckers zukäme. Hierfür sprachen mehrere Gründe: einmal die Tat- 
sache, daß Maltose — ein schlecht verwertbarer Zucker — die Keimung 
ebensogut ‘wie Saccharose und besser als Glukose fördert, obwohl der 
letztere Zucker gut verwertet wird. Sodann die Tatsache, daß alle 
geprüften Zucker (vielleicht mit Ausnahme der Lävulose) in höherer 
Konzentration “giinstiger wirkten als in relativ niedriger, jedoch zum 
Wachstum völlig ausreichender Konzentration, ohne daß die Unter- 
schiede auf osmotische Unterschiede zurückgeführt werden könnten. 
Und schließlich: die Tatsache, daß auf Malzböden die Keimung im 
allgemeinen besser ist als auf Kartoffel-Pepton-Glukoseagar, kann 
nicht allein auf die Hemmstoffe im Kartoffelsubstrat zurückgeführt 
werden, da ein ausreichender Zusatz von Malzextrakt zu Glukose- 
Pepton-Kartoffelagar dieKeimung wesentlich verbessert (vgl. Tabelle 26, 
S. 607). Andererseits zeigten die Versuche, daß Aneurin oder seine 
Komponenten mehr oder weniger wirkungslos blieben, und ferner 
konnte bisher aus Extrakten und Zuckerlösung mittels Kohleadsorption 
kein wirksames Präparat gewonnen werden. Es mußte danach geprüft 
werden, ob nicht ein mineralischer Begleitstoff vorhanden sei, dessen 
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Wirksamkeit mittels der Asche nachgewiesen werden kann. Tabelle 32 
bringt das Ergebnis eines derartigen Versuchs!. 

Als Nährboden wurde hierbei 1% Lävulose-, 0,1% Pepton-Kartoffel- 
agar verwendet, der nach den bisherigen Ergebnissen die schlechtesten 
Keimbedingungen bietet. Der Hälfte der Agarmenge wurde dabei Asche 


von weißem Kandiszucker zugesetzt, wobei die Menge des veraschten 
Zuckers einer Zuckergabe 
Tabelle 32. 


Versuch vom 13. 4.—26. 4. 40. Nähragar 
hergestellt mit Kartoffelabkochung, 1% 
Lävulose und 0,1% Pepton. Kontrolle ohne 
Aschenzusatz, Versuch mit Zusatz der Asche 
von weißem Kandisentsprechend 2 %Zucker. 
Fünf Klone in je 10facher Wiederholung. 
Auszählung der Röhrchen, in denen Kei- 
mung stattgefunden hat (Lupe). Zu be- 
achten: Fußnote 2, S.611; Im übrigen vgl. 


von 2g in 100 cm? Nährboden 
entsprach?. Tabelle 32 bringt 
das Ergebnis des Versuchs. 


Zu Tabelle 32 muß noch 
folgendes bemerkt werden: 
Die Impfsuspensionen aller 
5 Klone enthielten reichlich 
Konidien. Sie wurden in 


Text. 100 Röhrchen mit je 6cm* Agar. . i i 
e en mit je 6cm* Agar einem mit der gleichen Kar- 











mm er toffelabkochung gleichzeitig 
„Klon-Nr. Kontrollen Hoey eon ae À angesetzten Parallelversuch, 
Zusatz | 2% weißem in dem unter anderem auch 

Kandis 
Kartoffel-Peptonagar mit 2% 
M 2.3.40 0 4 Kandis verwendet wurde, 
34 M 15. 2. 40 0 0 ebenfalls zum Impfen be- 
ptr = Eo : nutzt. Auf dem genannten 
47 M 23. 3. 40 2 9 Substrat des Parallelversuchs 








1 Es muß bemerkt werden, daß ich aus Zeitgriinden (1940) nicht dazu ge- 
kommen bin, diese Versuche hinreichend oft und mit noch weiteren Klonen 


auch auf definiertem Substrat zu wiederholen. Trotzdem halte ich es für gerecht- . 


fertigt, über das Resultat zu berichten, weil die Unterschiede deutlich zum Aus- 
druck kommen. Bei der weiteren Bearbeitung kann das Resultat leicht nach- 
geprüft werden. Ein Zufallsergebnis ist ausgeschlossen, da die günstige Asche- 
wirkung auch bei Verwendung von Glukose als Kohlenhydratquelle zum Ausdruck 
kommt. Bei fast allen anderen Keimungsversuchen — und diese sind viel zahl- 
reicher als aus den Tabellen hervorgeht —, vor allem denjenigen, die dazu angelegt 
waren, einen an der Kohle etwa adsorbierten Wirkstoff zu ermitteln, habe ich 
immer auch Glukose-Pepton-Kartoffelagar als Kontrolle verwendet. Hierbei trat 
meist nur sehr geringe Keimung ein, und nur einmal war der Keimerfolg etwa 20% 
Bei einem Zusatz von Kandisasche zu diesem Nährboden stieg der Keimerfolg bei 
einzelnen Klonen bis auf 80%, im Durchschnitt auf über 50%. Ich berichte hier 
jedoch über einen Versuch mit Lävulose als Kohlenhydratquelle, weil dieser 
Zucker nach Tabelle 28 und 29 noch weit ungünstiger für die Keimung auf Kar- 
toffel-Peptonagar ist als Glukose, und es sich bei Keimung auf Lävulosesubstrat 
immer nur um einzeln entstehende Myzelien handelte. 

2 Die Aschenmenge wurde bestimmt, aber meine Aufzeichnungen enthalten 
wahrscheinlich einen Stellenfehler. Ich verdanke Herrn Dr. H. Fischer, meinem 
Kollegen, zwei Aschenbestimmungen in dem zur Zeit erhältlichen weißen Handels- 
rübenzucker. Danach enthält dieser 0,035 (0,036) % Asche. Der Aschengehalt 
weißen Kandiszuckers dürfte noch geringer sein. 
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keimten alle 5 Klone, und zwar trat bei allen Klonen, mit Ausnahme 
von Klon 42, in allen 10 Röhrchen Keimung ein (bei Klon 42 
nur in 5). 

Im Gegensatz hierzu fallen im Versuch der Tabelle 32 die Klone 34 
und 42 völlig aus, und bei Klon 25, mit dem im allgemeinen immer 
gute Keimergebnisse erzielt wurden, wachsen nur in 4 Röhrchen junge 
Myzelien. Nichtsdestoweniger ist meines Erachtens das Ergebnis des 
Versuchs positiv. Betrachtet man nur die Klone, bei denen überhaupt 
Keimung eingetreten ist (25, 35, 47), summarisch, dann ergibt das Sub- 
strat ohne Asche nur in 10%, das Substrat mit Kandisasche dagegen 
in fast 75% der Röhrchen Keimung. Hier kann an der fördernden 
Wirkung der Asche nicht gezweifelt werden. 

Die Frage, worauf diese Wirkung beruht, muß vorläufig noch offen 
bleiben. Mit Rücksicht auf die geringe Aschenmenge ! halte ich jedoch 
eine indirekte Förderung (Verbesserung des Substrates durch Ergänzung 
der Nährsalze, durch Adsorption oder chemische Bindung von Hemm- 
stoffen für unwahrscheinlich. Dafür spricht auch die Tatsache, daß Sac- 
charose puriss. auf die Keimung im gleichen Maße fördernd wirkt wie 
Kandiszucker (vgl. Tabellen 28 und 29). Demnach wäre am ehesten zt 
vermuten, daß die Zucker —in verschiedenem Maße — eine mineralische 
Verunreinigung mitführen, die als Spurenstoff auf die Keimung der 
Haplonten-Konidien förderlich wirkt. Diese Vorstellung steht mit den 
bisher vorliegenden Beobachtungen (verschiedene Wirksamkeit der 
Zuckerart, Wirkung der Konzentration des Zuckers) in gutem Einklang. 
Betrachtet man unter diesem Gesichtspunkt das Ergebnis von 
Tabelle 10, S. 577, so ergibt sich, daß es nötig sein wird, die Wirkung der 
betreffenden Substanz auf das Wachstum auch zu prüfen. Dort zeigte 
sich ja, daß Lävulose zwar von allen 5 geprüften Klonen verwertet 
werden kann, daß aber die Trockengewichte zum Teil beträchtlich 
niedriger sind als die mit Glukose erzielten. Und Klon 71 erreichte 
mit Saccharose, welche ja nach der soeben geäußerten Vermutung 
reicher an dem betreffenden Stoff ist als Glukose, ein doppelt so hohes 
Trockengewicht wie mit Glukose und ein etwa 3mal so hohes wie mit 
Lävulose. 

Die scharfen Unterschiede im Keimverhalten der einzelnen Klone 
in Tabelle 32 sind nicht überraschend, da ja auch sonst überall sich 
die Klonunterschiede geltend machten. Daß das System Lävulose- 
Pepton-Kartoffelabkochung einen Komplex von verschieden wirkenden 
Bedingungen bietet — sowohl für das Wachstum wie auch für die 
Keimung — bedarf keiner weiteren Auseinandersetzung. Diese Be- 
dingungen sind in bezug auf die Keimung eindeutig hemmende und 

1 Rechnet man mit einem Aschengehalt des Zuckers von 0,04%, so ergibt 


sich ein Aschengehalt (Zuckerasche) des fertigen Nährbodens von 0,0008% bzw. 
8 y/em* Substrat (zu 300 cm? Nähragar Asche von 6 g Kandis, d. h. 2,4 mg Asche). 
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fördernde. Die Empfindlichkeit der Klone wird daher völlig individuell 
darüber entscheiden, ob die den Klonen gemeinsam gebotenen Be- 
dingungen für die Keimung des einzelnen Klons ausreichen oder nicht. 
Grundsätzlich kann die Wirkung eines bestimmten Faktoıs auf kom- 
plexem Substrat nicht vollständig erfaßt werden, sondern nur bis zu 
einem gewissen Grade der Richtung nach. Jeder Faktor wirkt hier, 
und dies für die einzelnen Klone verschieden, auf die Balance des labilen 
Gleichgewichtes jenes Substratzustandes, bei dem die Keimung soeben 
ermöglicht wird. Darin liegt aber andererseits auch der Vorteil des 
komplexen Substrates: es bietet bei wahrscheinlich weitgehender Voll- 
ständigkeit die Möglichkeit, Grenzbedingungen zu schaffen, die es er- 
lauben, Alternativfragen zu stellen, z. B. ‚Keimen oder Nichtkeimen“. 
Und in dieser Hinsicht ist Tabelle 32 ein gutes Beispiel dafür, daß es 
“ wichtig ist, solche Versuche mit mehreren Klonen anzusetzen. 

Es muß des weiteren beachtet werden, daß die einem Lävulose- 
agar zugesetzte Kandisasche die Wirkung einer entsprechenden Kon- 
zentration von Kandis oder Saccharose puriss. (ohne Lävulose gegeben) 
nicht erreicht. Dies könnte unter anderem daran liegen, daß der 
Zucker außer dem Mineral noch einen vitaminischen Stoff als Ver- 
unreinigung enthält. Als solcher käme Biotin in Frage (Literatur bei 
SCHOPFER 1939, S. 114). Als mineralische Verunreinigungen kommen 
verschiedene Metalle selbst bei hochgereinigten Zuckerpräparaten in 
Frage (STEINBERG 1936). 


E. Besprechung der Ergebnisse. 

_ Der Ertrag der vorliegenden Arbeit besteht in folgendem : Es werden 
die Grundlagen für weitere und exakte Untersuchung des Objektes ge- 
schaffen, und bis zu einem gewissen Grade ist damit das Ziel der Arbeit 
erreicht. In der Einleitung ist eingehend über die Probleme gesprochen 
worden, die trotz umfangreicher früherer Arbeiten mit dem Objekt — 
Tilletia tritici — verknüpft sind. Diese Probleme stehen in einem ge- 
wissen Widerspruch zu unserer scheinbar so vollständigen Kenntnis 
der Biologie dieses Pilzes. Aus diesem Grunde drängte sich die Not- 
wendigkeit auf, den Pilz unter möglichst klaren Bedingungen in vitro 
zu studieren. Obwohl aber Kultur in vitro schon längst möglich ist, 
hat dies nicht zur Klärung der Widersprüche geführt, nicht die Auf- 
klärung der Sexualitätsverhältnisse gebracht, und der Versuch, dies 
auf dem Umwege über den Wirt’ zu erreichen, hatte zur Folge, daß 
nicht unwahrscheinliche Ergebnisse ohne exakten Beweis für ihre 
Richtigkeit im ganzen zu einem verwirrenden Bilde sich zusammen- 
fügten. Eine Klärung ist deshalb von der Möglichkeit der Kultur 
auf einem ‚definierten‘, d. h. mit größter Genauigkeit reproduzierbaren 
Substrat abhängig. 
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Zu Beginn dieser Arbeit waren die Ergebnisse ScHOPFERs (1940) und 
De£racos (1941) noch nicht bekannt. Und abgesehen davon, daß sie nicht 
übereinstimmen, genügen diese Ergebnisse nicht für die hier verfolgten 
Zwecke — sowohl wegen ihrer speziellen Fragestellung als auch wegen 
des geringen Umfanges des untersuchten Materials. Es war aus diesem 
Grunde unumgänglich, die gesamten Ansprüche des Pilzes an das Sub- 
strat möglichst vollständig festzustellen. Dieser Frage nach den Be- 
dingungen der Kultur in vitro ist der erste Teil der vorliegenden Arbeit 
gewidmet. Es stellte sich heraus, daß die Kultur von Tilletia-Haplonten 
auf einem der üblichen Substrate für Pilze unter Zugabe von Vitamin B, 
ohne Schwierigkeit und für lange Zeit ohne Unterbrechung möglich ist. 
Damit ist das Ergebnis von D£rAGo zum Teil bestätigt, nämlich, daß 
das Vitamin B, eine hinreichende Bedingung bietet. Im Gegensatz 
zu DÉFAGO erwies sich in den vorliegenden Versuchen, daß das ganze 
Aneurinmolekül notwendige Bedingung nicht ist, sondern daß Pyrimidin- 
heterotrophie vorliegt. 

Die Verwendung zahlreicher Klone stellt die Ergebnisse auf eine 
breite Basis, um so mehr als sie von Sporenmaterial verschiedener Her- 
kunft und Vorgeschichte entstammen. Trotzdem zeigten sich keine 
grundsätzlichen Unterschiede, wohl aber starke graduelle Verschieden- 
heiten der einzelnen Haplontenklone in bezug auf ihre Reaktion gegen- 
über den verschiedensten Faktoren. Kohlenhydrat- und N-Quellen 
verschiedener Art werden von den Klonen unterschiedlich verwertet 
und auch in der Reaktion auf andere Faktoren — sowohl des Sub- 
strates (z. B. px) als auch andere von außen wirkende — waren stets 
Unterschiede vorhanden. 

Überhaupt ziehen sich diese Unterschiede wie ein roter Faden 
durch die ganze Arbeit. So sind die Ansprüche der einzelnen Haplonten 
an den Aneuringehalt des Substrates oder besser an die Form der 
Vitamingabe. verschieden. Während einzelne Klone z.B. relativ 
gut mit Pyrimidin allein auskommen, zeigen andere bei zusätzlicher 
Thiazolgabe ein unverkennbar besseres Wachstum. Typen, die das ganze 
Aneurinmolekülbesser verwerten können als einP + T-Gemisch, wurden 
nicht gefunden. Obwohl also — wie ein besonderer Versuch zeigt — 
Thiazol von Tilletia synthetisiert wird, ist die Zugabe dieser Kompo- 
nente, und zwar in den meisten Fällen, nicht bedeutungslos. Doch 
braucht die zusätzliche Thiazoldosis nicht unbedingt der Pyrimidin- 
gabe äquivalent zu sein. Hierin zeigt sich eine gewisse Ähnlichkeit 
mit den Feststellungen von BoNNER und BUCHMANN (nach THREN 
1941 c) für Phycomyces, jedoch kommt hier nach den genannten Autoren 
dem Thiazol der Vorrang zu. Es bleibt offen, wie weit hierbei das 
Vermögen der Vitaminspeicherung (B, oder einzelne Komponenten) und 
die Bedingungen der Vorkultur eine Rolle spielen. Als sicher kann 














622 i WiLHELM HALBSGUTH: 


gelten, daß die geprüften Tilletia-Haplonten ohne Ausnahme allein mit 
Pyrimidin auskommen. Die unterschiedliche Reaktion auf zusätzliche 
Thiazolgabe kann vielleicht als Folge der Unterschiede i in der Fähigkeit 
zur Thiazolsynthese gedeutet werden. 

Weitere bemerkenswerte Unterschiede der Klone zeigten sich in 
der Fähigkeit zur Konidienbildung, denn es konnte zwar gezeigt 
werden, daß die Anzahl der am neu gebildeten Myzel entstehenden 
Konidien stark von den Substratbedingungen — insbesondere der 
Zucker- und N-Konzentration — abhängt, aber gleichwohl ist eine 
Regulation der Entwicklung des Pilzes in diesem Punkte bisher nur im 
Rahmen der durch die Eigentümlichkeit des Klons gegebenen Möglich- 
keiten erzielbar. Außerdem reagierten die Klone nicht gleichsinnig, 
sondern fanden ihr Optimum für die Konidienbildung teilweise fast 
unter gegensätzlichen Versuchsbedingungen — nämlich z. B. der eine 
Klon bei ausgesprochen niedriger, der andere bei relativ hoher Aspa- 
raginkonzentration. 

Und ebenso oder noch charakteristischer unterschieden war das 
Keimverhalten von Konidien verschiedener Klone, die unter weitgehend 
gleichen Bedingungen herangezogen waren. Obwohl die entsprechenden 
Versuche technischem Interesse ihren Ursprung verdanken, ist ihr 
Ergebnis wichtig. Es zeigte sich nämlich, daß der Keimprozeß in 
ähnlicher Weise, wie dies bei Samen höherer Pflanzen bekannt ist, von 
Hemmstoffen des Substrates unterbunden werden kann. Solche Hemm- 
stoffe sind wahrscheinlich in allen komplexen Nährböden, wenn auch mit 
unterschiedlicher Wirkung, enthalten. Besonders deutlich traten sie in 
meinen Versuchen auf Kartoffel-Peptonagar in Erscheinung. Sie sind 
adsorbierbar an Kohle, können aber nicht mit Kohle aus der Kartoffel- . 
abkochung entfernt werden, weil sie wahrscheinlich erst bei der Sterili- 
sierung des Gesamtkomplexes neu entstehen. Zum Kartoffelagar 
zugefügte Kohle verbessert daher die Keimerfolge sehr stark. Be- 
merkenswert ist, daß Saccharose für die Keimung wesentlich günstiger 
als Glukose oder gar Lävulose ist, obwohl die beiden letzteren Zucker 
ebenfalls für das Wachstum verwertet werden können. Da auch 
mit Maltose bessere Keimresultate erzielt werden, welche als Kohlen- 
hydratquelle hier kaum in Fıage kommt, und außerdem bei allen 
Zuckern höhere Konzentration (bis 4% geprüft) günstiger wirkte, 
ist zu vermuten, daß ein Begleitstoff der Zucker von wesentlicher 
Bedeutung für die Keimung ist. Jedoch gelang es nicht, durch Ad- 
sorption und Elution mittels Kohle aus vielen geprüften Ausgangs- 
substanzen ein wirksames Präparat zu gewinnen. Trotzdem konnte die 
genannte Vermutung bekräftigt werden, da die Asche von Kandiszucker 
eine eindeutig die Keimung fördernde Wirkung ausübte. Auf definiertem 
Substrat sind diese Verhältnisse noch nicht geprüft, wohl konnte 
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ermittelt werden, daß das Aneurin bzw. seine Komponenten unter den 
von mir gewählten Versuchsbedingungen im allgemeinen keine oder nur 
geringe Wirkung auf die Keimung haben. Ein Klon (unter 10 geprüften) 
reagierte allerdings positiv auf eine B,-Gabe. Es ist damit aber keines- 
wegs sicher, ob das Aneurin wirklich in den Ablauf der eigentlichen 
Keimprozesse eingreift. Ich halte es auch keineswegs für. ausge- 
schlossen, daß bei geeigneter Wahl des zum Impfen verwendeten 
Konidienmaterials alle Klone auch in der Keimung auf eine Aneurin- 
gabe reagieren. Aber man muß dabei berücksichtigen, daß man die ein- 
getretene Keimung am Beginn der Wachstumsprozesse erkennt, und für 
diese ist das Aneurin ohne Zweifel notwendig. Ob die davor liegenden, 
eigentlichen Keimungsprozesse nicht auch bei völligem Aneurinmangel 
ablaufen können — vorausgesetzt, daß eine Konidie nach Verlust allen 
Aneurins noch lebt — kann ohne weiteres nicht entschieden werden. 
Und außerdem könnte die fördernde Wirkung des Aneurins auch rein 
sekundär sein. Diese Überlegung muß meines Erachtens auch bei 
anderen Objekten, bei denen keimungsfördernde Wirkung des Aneurins 
oder seiner Komponenten festgestellt wurde (TOBLER 1944, RuGE 1947), 
beachtet werden. Daß es aber andererseits Prozesse gibt, die spezifische 
Keimungsprozesse sind, scheint auch mir sicher. Diese sind es nämlich, 
die in meinen Keimungsversuchen auf Kartoffelagar durch die Hemm- 
stoffe dieses Substrates irgendwie gestört werden, während das Wachs- 
tum trotz ihrer Gegenwart allem Anschein nach ungestört abläuft, wenn 
es einmal begonnen hat. Daher gibt es bei der Impfstückmethode auf 
Kartoffelagar keine Schwierigkeiten. Im übrigen ist auch ein mit 
größter Vorsicht hergestelltes definiertes Substrat für die Keimung 
nicht unbedingt ausreichend. Je nach Klon tritt auch auf ihm nur 
geringe Keimung ein. Es wird Aufgabe weiterer Untersuchungen sein, 
diese Verhältnisse möglichst zu klären. 

Hiermit sind die wesentlichsten Ergebnisse der vorliegenden Ver- 
suche kurz zusammengestellt. Bevor man sie aber im Zusammenhang 
mit den in der Einleitung besprochenen Problemen au:werten kann, 
müssen die durch Material und Methode bedingten Einschränkungen 
klargestellt werden. 

Über das Material ist dabei zu sagen: Es gibt zur Zeit keine Mög- 
lichkeit, die Klone hinsichtlich ihrer sexuellen Zugehörigkeit zu 
+. oder —-Geschlecht zu unterscheiden. Es ist also unbekannt, ob 
überhaupt beide Geschlechter unter den 76 Klonen vertreten sind. Und 
wenn sie alle demselben Geschlecht angehéren, ist unbekannt, welches 
Geschlecht dies ist. Da z. B. für Ustilago nuda (THREN 1941a, S. 217) 
feststeht, daß gerade auf Kartoffelagar das eine Geschlecht unter- 
drückt wird, muß damit gerechnet werden. daß alle mir zur Ver- 
fügung stehenden Klone dem gleichen Geschlecht angehören ; denn diese 
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sind alle von BECKER nach der von ihm (1936) beschriebenen Methode 
auf Kartoffelagar isoliert und aufgezogen worden. Wie außerdem die 
Klonliste zeigt, sind von keiner Spore mehr als 50% der Sporidien 
erhalten geblieben. Und meine eigenen Versuche zeigen deutlich, daß 
überhaupt Kartoffelagar als Substrat bei Isolierung von Primär- 
sporidien nicht verwendet werden darf, weil er zu ungünstige Keimungs- 
bedingungen bietet. Oder sollte man annehmen, daß sich die Primär- 
sporidien hinsichtlich der Keimung anders verhalten als die in meinen 
Versuchen verwendeten Konidien ? Alles dies macht nötig, daß die 
Resultate meiner Versuche mit dem Vorbehalt verwertet werden, daß sie 
vielleicht nur für ein Geschlecht Geltung haben. 

Des weiteren muß das Alter der von mir benutzten Klone berück- 
sichtigt werden. Wie bereits S. 561 angegeben, waren diese alle bereits 
mehrere Jahre in Kultur. Es ist möglich, daß die Klone im Verlauf 
der Kultur ihre Eigenschaften geändert.haben. Dies gilt insbesondere 
für die Versuche über den Aneurinbedarf. Daß aber auch frisch iso- 
lieıte Tilletia-Haplonten nicht auxoautotroph sind, darf wohl nach 
allen bisherigen Kulturerfahrungen angenommen werden. Infolgedessen 
kann trotz des hohen Kulturalters meiner Klone das Ergebnis meiner 
Versuche über den Vitaminbedaif allgemein ausgesprochen werden, aller- 
dings mit dem oben angeführten Vorbehalt bezüglich des Geschlechts. 
Unter diesem Vorbehalt kann gesagt werden: Tilletia-Haplonten sind 
pyrimidinheterotroph, besitzen die Fähigkeit zur Thiazolsynthese, 
werden aber mindestens zum Teil auch durch zusätzlich zu Pyrimidin 
gegebenes Thiazol im Wachstum gefördert. Es ist kaum anzunehmen, 
daß die Klone in jüngerem Kulturalter etwa nicht mit Pyrimidin allein 
ausgekommen wären. Denn dies würde bedeuten, daß sie im Verlauf der 
Kultur die Fähigkeit zur Thiazolsynthese erworben hätten, obwohl 
ihnen im Kartoffel- und Malzagar stets das ganze Aneurinmolekül 
(bzw. P+ T) zur Verfügung stand. Es ist also das Ergebnis, daß T'illetia- 
Haplontert pyrimidinheterotroph sind, allgemeingültig mit dem oben 
angeführten Vorbehalt und innerhalb der Grenzen, die durch die Zahl 
der in meinen Versuchen verwendeten Klone abgesteckt sind. 

Die Frage, warum zu meinen Zwecken nicht neue Klone isoliert 
werden, ist leicht zu beantworten. Die Aufzucht eines derartig umfang- 
reichen Materials kostet große Mühe, besonders im Hinblick auf die 
technischen Umstände. Außerdem zeigen ja erst die gewonnenen 
Resultate, welche Faktoren bei Isolierung und Neuanzucht besonders 
beachtet werden müssen. Sollte es sich trotzdem als unmöglich heraus- 
stellen, mehr als 50% der Primärsporidien einer Spore zu isolieren und 
am Leben zu erhalten, dann wäre damit die Lösung wesentlicher Fragen 
beinahe grundsätzlich unmöglich. Daher ist die Klarstellung der Kultur- 
und der Keimungsbedingungen unbedingt notwendig. 














Über die Bedingungen der Kultur von Tilletia tritici-Haplonten. 625 


Dieser Gesichtspunkt leitet über zu den Fragen der Methodik. In 
erster Linie muß über die Trockengewichtsschwankungen und die Klon- 
unterschiede gesprochen werden. Die möglichen Auswirkungen der ver- 
schiedenen Größe der Impfstücke und ihrer Lage in der Mutterkultur 
sind bei dem Bericht über die hierzu angestellten Versuche (S. 583 ff.) 
genannt. Die hierdurch und durch noch andere, unbekannte Faktoren 
entstehenden Fehler sind vorläufig nicht vermeidbar. Dies führt dazu, 
daß die statistische Sicherung der Ergebnisse bei einer relativ geringen 
Zahl der Wiederholungen mit den einzelnen Klonen nicht immer er- 
reichbar ist. Ich meine aber, daß die notwendige Sicherheit durch 
die im allgemeinen grundsätzliche Parallelität der Ergebnisse bei ver- 
schiedenen Klonen durchaus gegeben ist. Zu prüfen bleibt dann, ob 
nicht die statistische Sicherheit der Verwendung mehrerer Klone vor- 
zuziehen gewesen wäre, und ob man berechtigt ist, von Klonunterschieden 
zu sprechen. Die erste Frage ist schnell entschieden, weil die Stückimpf- 
technik nicht zuläBt, mehr als maximal 40—50, abgesehen von ihrer 
Lage in der Mutterkultur gleichwertige Impfstücke herzustellen, wenn 
man nicht mehrere Stammkulturen benutzen will. Die Benutzung 
mehrerer Stammkulturen ist aber fast ebenso problematisch, wie die ver- 
schiedener Klone, da es wahrscheinlich noch eine Reihe bisher nicht 
erfaßter, aberphysiologisch wirksamer Faktoren gibt, und auch mehrfach 
auf die Bedeutung von Faktoren der Vorkultur für den Ausfall der 
Versuche hingewiesen werden mußte. -Da zwei verschiedene Impfstücke 
physiologisch verschieden sein können, ist mit der Möglichkeit zu 
rechnen, daß solche Verschiedenheiten andere auch unter gleichen 
Kulturbedingungen induzieren können, zumal wenn die Konstanz der 
Gleichheit in den Bedingungen während der ganzen Dauer der Vorkultur 
nicht unbedingt gewahrt bleibt. Diese Konstanz kann aber allein schon 
durch die etwas verschiedene Dichte des Watteverschlusses gestört 
werden. Sollten sich solche unkontrollierbaren Verschiedenheiten bei- 
spielsweise auf den Vitamingehalt auswirken, so wäre denkbar, daß 
zwei von der gleichen Mutterkultur auf das gleiche Substrat über- 
impfte Stammkulturen im späteren Versuch sich stark verschieden ver- 
halten — auch wenn die Bedingungen ihrer Vorkultur so weit wie eben 
möglich gleich gehalten worden sind. Nach meinen Erfahrungen treten 
nun solche krassen Unterschiede bei Verwendung zweier Stammkulturen 
desselben Klons zwar nicht auf, aber es ergeben sich auch nicht immer 
restlos gleiche Ergebnisse. Demgegenüber bietet die Verwendung ver- 
schiedener Klone den Vorteil größerer Breite. Natürlich wäre denkbar, 
daß die sich hierbei in den Versuchen zeigenden Unterschiede auf 
ebensolchen Unterschieden beruhen, wie sie eben genannt wurden. Und 
deshalb ist es noch nicht möglich, die in meinen Tabellen vorliegenden 
Unterschiede des Trockengewichtes gewissermaßen als Maß für die 
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Klonunterschiede zu nehmen. Andererseits habe ich aber im Verlauf 
der Arbeit immer wieder beobachtet, daß bestimmte Klone stets lang- 
sam wachsen, geringes Gewicht produzieren, wenig Kenidien bilden, 
das Substrat in geringem Maße färben u. dgl. während bestimmte andere 
sich genau umgekehrt verhielten oder die genannten Merkmale in anderer 
Kombination zeigten. Außerdem sind aber auch die in den Tabellen 
festgehaltenen Unterschiede so zahlreich und so verschiedener Art — 
Wachstum, Konidienbildung, Konidienkeimung; Reaktion auf ver- 
schiedene Kohlenhydrate, verschiedene N- Quellen, Unterschiede im pg, 
in der Temperatur u. a. m. —, daß man wohl kaum annehmen kann, daß 
diese alle nur durch die unkontrollierten Unterschiede in den Be- 
dingungen der Vorkultur hervorgerufen worden seien. Und noch andere 
klonunterschiedliche Merkmale hat BECKER (1936) beschrieben. Im 
übrigen gibt es in der Literatur über Tilletia tritici kaum einen Punkt, 
über den nicht verschiedene Meinungen existierten. Schon aus diesem 
Grunde ist es wichtig, über die Variationsbreite des vorliegenden Ob- 
jektes Erfahrungen zu sammeln. 

Daß andererseits die Klonunterschiede modifizierbar sind, eischeint 
ebenfalls sicher. Man vergleiche z. B. die Klone 14 und 25 in Tabelle 30 
(0,5% Kohle) und in Tabelle 31 (letzte Spalte). Entsprechend den Ver- 
suchsbedingungen müßten die Resultate ähnlich sein. Als unkon- 
trollierte Bedingung kommt mehr oder weniger nur die Temperatur in 
Frage, die aber sicher in beiden Versuchen nicht wesentlich verschieden 
war. Es ist eher zu vermuten, daß Altersunterschiede oder Bedingungen 
der Vorkultur das unterschiedliche Verhalten verursacht haben. Beide - 
Klone haben in beiden Tabellen jeweils gleichalte Stammkulturen, und 
diese sind in beiden Versuchen gleichartig vorbehandelt. Während nun : 
25 in beiden Tabellen gute Keimergebnisse zeigt, keimt 14 in Tabelle 31 
nicht. Eine Mittelstellung dem Keimverhalten nach zwischen diesen 
beiden Klonen nimmt Klon 28 ein. In Tabelle 31 keimt er nicht, in 
Tabelle 30 keimt er ebensogut oder noch besser als Klon 25. Vergleicht 
man diese Ergebnisse mit dem Alter der zur Impfung verwendeten 
Stammkultur und zieht noch die Ergebnisse der mit Tabelle 31 direkt 
vergleichbaren Tabelle 27 heran, so zeigen sich anscheinend hier 
Zusammenhänge. 

Bei Tabelle 30 und 31: Kartoffelagar A 0,5% Kohle, Alter der 
Stammkulturen verschieden. 

Bei Tabelle 31 und 27: Definiertes Substrat IIa (Tabelle 27), Alter 
der Stammkulturen gleich. 

Die Zusammenstellung zeigt, daß die Klone mit zunehmendem Alter 
der Stammkulturen verschieden schnell ihre Keimfähigkeit verlieren 
und daß wahrscheinlich in gleichem Maße die Empfindlichkeit ihrer 
Konidien gegenüber den Hemmstoffen des Kartoffelsubstrates zunimmt, 
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Klon 14 hat nach 5 Monaten die Keimfähigkeit anscheinend völlig 
verloren, während Klon 28 nach 3 Monaten nur auf dem hemmstoff- 
freien, nicht aber, trotz des Kohlezusatzes, auf Kartoffelagar keimt. 
Klon 25 hat dagegen selbst nach 5 Monaten noch anscheinend voll 
keimfähige Konidien. Diese Unterschiede scheinen mir nur als 
Klonunterschiede deutbar. Daß aber der Grad, in dem sie zum 
Ausdruck kommen, von den Bedingungen der Vorkultur und denen 
des betreffenden Versuchs abhängt, geht aus Tabelle 33 deutlich 
hervor. 




















Tabelle 33. 
Auszug aus Tabelle 
30 31 97 
Klon-Nr. 

Alter der Alter der Alter der 

Stamm- | Keimung | Stamm- Keimung| S - Keimung 

kulturen | kulturen kulturen 

| + 

14 1 Monat | gut 5 Monate 0 5 Monate 0 
25 M ” Bi, gut 5 ‘A gut 
28 1 ” | », 3 ” ie 0 3 FR schlecht 

















Aber Tabelle 33 ist nicht streng korrekt, weshalb die soeben vor- 
getragenen Schlüsse nicht als unbedingt gültig formuliert worden 
sind, obwohl ich an ihrer Richtigkeit nicht zweifle. Die Inkorrektheit 
besteht darin, daß hier (Tabellen 30, 31) zwar das gleiche komplexe 
Substrat (Kartoffelagar mit Kohlezusatz), aber von verschiedenem 
Herstellungsdatum benutzt wurde (als Vergleichsgrundlage). Ob es 
möglich ist, den für die Anzucht der Stammkulturen und bei Keimungs- 
versuchen benutzten Kartoffelagar stets zu reproduzieren, ist unwahr- 
scheinlich. Im Hinblick auf die in ihm enthaltenen keimungshemmenden 
Stoffe ist dies von besonderer Bedeutung. Die Gründe sind Verschieden- 
heiten der Kartoffelsorten, des Alters u.a. m. Ich habe ihn trotzdem 
verwendet, einmal, weil die Erfahrungen mit definiertem Substrat 
erst gesammelt werden mußten, und zum anderen, weil er für Tilletia 
das meist gebrauchte Substrat ist. Außerdem war bekannt, daß jahre- 
lange Kultur auf ihm fortgesetzt werden kann. Bei weiterer Arbeit 
muß aber die Klärung der Keimungsbedingungen auf definiertem Sub- 
strat angestrebt werden. Auch muß geprüft werden, ob man vielleicht 
auch für andere Versuche auf Kartoffelagar als Substrat der Vor- 
kultur verzichten muß. In der vorliegenden Arbeit ist die Verwendung 
von Kartoffelagar nicht hinderlich für die Auswertung der Versuche, 
da stets das gesamte Impfmaterial eines Klons bei jedem Versuch 
jeweils ein und derselben Stammkultur entnommen wurde, und die 
verschiedenen Versuche im allgemeinen nicht miteinander verglichen 
werden. 
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Mit Rücksicht auf die Keimversuche muß noch die mögliche Wirkung 
einer Faktorengruppe besprochen werden, deren Bedeutung bei der 
Keimung von Samen von Borriss! (1940) aufgezeigt worden ist. 
Dabei handelt es sich um gasförmige, keimungshemmende Stoffe, die 
von den Samen oder den Substraten aus der Luft adsorbiert und an- 
gereichert werden können. Es ist durchaus wahrscheinlich, daß solche 
Stoffe auch auf die Keimung von Pilzsporen und -konidien wirken. 
Dies gilt für Tilletia um so mehr, als deren Empfindlichkeit gegenüber 
O,-Spannung bekannt ist — sowohl bei Keimung der Brandsporen 
(RaBIEN 1927) als auch bei Kultur in vitro (submers kein oder nur 
schlechtes Wachstum) — und besonders weil der Ausfall eines meiner 
Versuche mehr oder weniger nur mit Annahme der Wirkung eines 
gasförmigen Faktors verständlich wird (Tabelle 14, S. 582; 18°-Zeile 
und Text). Bei diesem Versuch wurden allerdings die Kulturen der 
betreffenden Gruppe in einem sonst von mir nicht benutzten Raum 
aufgestellt. Bei allen anderen Versuchen, die im üblichen Kultur- 
raum standen, ist mir nie ein ähnlıcher Effekt aufgefallen. Dieser 
Kulturraum wurde zu anderen Zwecken höchstens ausnahmsweise 
benutzt, jedoch kann hiermit die Möglichkeit der Wirkung gasförmiger 
Faktoren nicht ausgeschlossen werden. Trotzdem ist es unwahr- 
scheinlich, daß durch sie der Eindruck von hemmenden Faktoren 
des Substrates hervorgerufen wurde. Zumindest zeigt ja die keimungs- 
hemmende Wirkung steigender Peptonkonzentration im Kartoffelagar, 
daß jedenfalls auch im Substrat hemmende Faktoren vorhanden sind 
bzw. sein können. Und ob etwa die im Agar suspendierte Kohle (0,5%) 
in der Lage ist, die über der Agaroberfläche im Kulturrohr befindliche 


Atmosphäre von gasförmigen Hemmstoffen freizuhalten, erscheint mir . 


fraglich. Vor allem aber: es war nicht das Ziel der Versuche, die 
hemmenden Faktoren zu analysieren, zumal diese ja auf definiertem 
Substrat nicht bemerkt werden, sondern im Gegenteil fördernde Ein- 
flüsse festzuhalten. Die fördernde Wirkung der Kohle ist aber ein- 
wandfrei vorhanden, und es ist zunächst unwesentlich, wie sie zustande 
kommt (daß es sich um eine Adsorptionswirkung handelt, ist wohl 
sicher). Wesentlich dagegen sind die fördernde Wirkung steigender 
Zuckerkonzentration, die wahrscheinlich mit der fördernden Wirkung 
von Kandiszuckerasche zusammenhängt. 

Da es unwahrscheinlich ist, daß die Asche des Kandiszuckers ein 
einheitliches Mineral ist und da ihre Gesamtkonzentration im Agar 
äußerst gering ist (vgl. Fußnote S. 619), muß die des wirksamen 
Prinzips als noch wesentlich geringer angenommen werden; denn eine 


1 Die zitierte Arbeit von Borriss ist mir aus zeitbedingten Gründen erst 
nach 1946 bekannt geworden, so daß die eigentlich erforderlichen Kontrollen 
nicht angesetzt wurden. 
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indirekte Förderung durch Verbesserung des Substrates dürfte kaum in 
Frage kommen. Wahrscheinlich handelt es sich also bei der fördernden 
Wirkung der Zuckerasche um die Wirkung eines Spurenelementes. 
Über die Wirkung von Spurenelementen auf die Keimung von Pilz- 
sporen ist — soweit ich sehe — nichts bekannt. Wohl kennt man ihre 
Bedeutung für das Wachstum vieler Pilze. Aber über die Bedeutung des 
auf die Keimung wirkenden Stoffes in der Zuckerasche für das Wachstum 
von Tilletia tritici-Haplonten kann nach den vorliegenden Versuchen 
noch nicht gesprochen werden (vgl. aber Tabelle 10, S. 577; Saccharose, 
Klon 71 und Text S. 619). Über die Art des Stoffes Vermutungen zu 
äußern, ist zwecklos. Als mineralischer Begleitstoff von Zuckerpräpa- 
raten kommt z. B. Mo in Frage (STEINBERG 1936). Ferner muß die Wir- 
kung des Bors auf die Pollenkeimung hier erwähnt werden (SCHMUCKER 
1935). Dies ist hier aber nur als Beispiel für die Wirkung eines minera- 
lischen Faktors auf einen Keimprozeß zitiert. Daß das Bor nicht all- 
gemein bei Pollen die Keimung fördert, zeigt schon die Arbeit SCHMUK- 
KERS und wird betont in der von KUHN (1938) über die Pollenkeimung 
von Matthiola. Hier bemerkt der Verfasser übrigens ausdrücklich die 
Nichtersetzbarkeit des keimungsfördernden Prinzips aus Antheren- 
extrakt durch Rohrzucker in allerdings niedriger Konzentration, was 
vielleicht im Vergleich zu meinen Ergebnissen zu beachten ist. Es 
scheint mir wichtig, der Frage nach Art und Wirkung des in der Zucker- 
asche enthaltenen Faktors nachzugehen, dies um so mehr als damit 
gerechnet werden muß, daß die günstige Wirkung des Zuckers auf 
die Keimung nicht nur auf einen mineralischen Faktor zurück- 
zuführen ist. 

Insgesamt läßt sich nach den vorstehenden Ausführungen über die 
Ergebnisse dieser Arbeit sagen, daß sie zumindest in qualitativer 
Hinsicht gesichert sind — mit dem Vorbehalt, daß vielleicht alle 
verwendeten Klone demselben Geschlecht angehören. Soweit die Fest- 
stellungen quantitativer Natur sind, sind außerdem das Kulturalter der 
Klone und die methodischen Schwierigkeiten des Objektes in Rechnung 
zu stellen. Diese methodischen Schwierigkeiten sind vorläufig unver- 
meidlich, weil sie ihrerseits die Folge unserer ungenügenden Kenntnis 
von Substrat- und allgemeinen Bedingungen sind, die bei Kultur 
von Tilletia tritici in vitro erfüllt sein müssen. Unter diesen kommt 
den Bedingungen für die Keimung zunächst die Hauptbedeutung zu — 
eben aus methodischen Gründen, weil quantitative Beimpfung von 
Versuchen nur mittels Konidien möglich erscheint. Ohne quantitative 
Impfung sind exakte quantitative Resultate nicht zu erhalten und 
manche Fragen auch nur qualitativ grundsätzlich nicht zu entscheiden 
(man denke z. B. an Fragen des Vitaminhaushaltes im Zusammenhang 
mit den Klonunterschieden). 


Planta Bd. 36. 41 
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Die ganze Sachlage macht nunmehr eine Stellungnahme zu den in der 
Einleitung besprochenen Problemen der Steinbrandforschung und ins- 
besondere der Resistenzzüchtung möglich. Es wurde dort aus mehr oder 
weniger grundsätzlichen Erwägungen heraus Kritik geübt an allen Er- 
gebnissen, die auf dem Umweg über den Wirt mittels Myzel- (Koni- 
dien-)Infektion erreicht wurden. Es wurde betont, daß kein exakter 
Beweis für die Möglichkeit einer Infektion mittels solcher Inokulation 
vorliegt, und daß die Meinung, es gebe eine ,,Myzelinfektion“ bei T'illetia 
tritici (vgl. ROEMER-FUCHS-IsENBECK, S. 26), sich in Wirklichkeit nur 
auf die Tatsache gründet, daß mit zwei Haplontenmyzelien belegte 
Weizenkörner befallene Pflanzen produzierten. Es wurde an Hand von 
Tabellen die Bedeutung der Spontaninfektion bei solchen Arbeiten dar- 
gelegt. Daß die Gefahr für solche Spontaninfektion gerade da gegeben 
ist, wo viel mit Steinbrand gearbeitet wird, liegt auf der Hand. So 
wurde-sehließlich gesagt, daß man nicht berechtigt ist, aus den bis- 
herigen Ergebnissen der Myzelinfektion irgendwelche Schlüsse zu ziehen. 

Diese in der Einleitung vorgebrachten Zweifel können durch die 
Ergebnisse der vorliegenden Arbeit, nur verstärkt werden. Denn die 
Tatsache, daß Konidien von Tilletia tritici-Haplonten auf Kartoffel- 
sedstraten sicher kein einwandfreies Keimbett finden und auch sonst 
im Hinblick auf die Keimung sehr empfindlich sind, zwingt in Ver- 
bindung damit, daß bei Ustilago nuda (THREN 1941) auf Kartoffelagar 
nur ein Geschlecht zur Entwicklung kommt, zu dem Vorbehalt, daß 
alle Ergebnisse dieser Arbeit vielleicht nur für ein Geschlecht gelten, 
weil die Isolierung der Klone auf Kartoffelagar vorgenommen war. 
Da auch in früheren Arbeiten —- soweit sie in diesem Zusammenhang in 
Betracht kommen — stets mit Kartoffelsubstraten gearbeitet wurde,. 
gilt der Vorbehalt auch für diese Arbeiten. Ob auf anderen Sub- 
straten höhere Isolationserfolge erzielt und beide Geschlechter kulti- 
viert werden können, kann nur weitere Arbeit zeigen. Dies alles 
tritt zu den oben gegen die Myzelinfektion angeführten Gründen noch 
erschwerend hinzu. Es ist daher meines Erachtens solange ein Wag- 
nis, Myzelinfektionsversuche zu unternehmen, als nicht mit Sicher- 
heit feststeht, daß man über Haplonten beiderlei Geschlechts verfügt. 
Diese Gewißheit ist mit aller Strenge durch die Kopulation in vitro 
erreichbar, und diese muß daher das Ziel weiterer Arbeit sein. Hierzu 
ist aber Voraussetzung eine relative Sicherheit der Isolierung und 
Aufzucht von mehr als 50% der Sporidien der jeweils einzelnen Sporen, 
und die Erreichung dieser Sicherheit hängt wahrscheinlich von der 
genauen Kenntnis der Keimungsbedingungen der Konidien ab. 

Außerdem ist wichtig, daß «lle Arbeiten mit mehreren Klonen 
durchgeführt werden, da sehr mannigfache physiologische Unterschiede 
im Material zu erwarten sind. Und es ist sicher grundsätzlich mög- 
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lich, diese Unterschiede genau zu fassen und mit ihrer Hilfe das Klon- 
material nach objektivem Maßstab zu ordnen. Ob sich dabei Be- 
ziehungen zwischen den Kultureigenschaften eines T'illetia-Individuums 
und seiner Pathogenität ergeben, bleibt abzuwarten. Meines Erachtens 
wirft aber die feine Differenzierung der Klone und ihre unterschiedliche 
Reaktion gegenüber sehr elementaren wie auch subtilen Kultureinfliissen 
bereits ein bezeichnendes Licht auf den zu erwartenden Umfang der 
Komplexe von Faktoren, die einerseits beim Wirt Resistenz gegen be- 
stimmte Pilzrassen, andererseits beim Parasiten Spezialisierung auf 
bestimmte Wirtssorten verursachen. 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 

1. Es wird die Möglichkeit der Kultur von Tilletia tritici-Haplonten 
auf „‚definiertem‘‘ Substrat nachgewiesen, wobei über das Geschlecht 
der Haplonten nichts bekannt ist. Günstige Kohlenhydratquellen sind: 
Saccharose, Glukose, Lävulose. Günstige N- Quellen: Allantoin, Alanin, 
Asparagin. Spezielle Ansprüche an das Substrat stellt der Pilz nicht. 
Den Bedarf an Ca, Fe u.a. kann er allem Anschein nach aus den 
Verunreinigungen des Agars und der anderen Stoffe des Substrates 
decken. Als günstiger py-Bereich kann das Intervall von 5,5 bis 
6,5 genannt werden, jedoch findet auch außerhalb dieses Intervalls 
noch Wachstum statt. Im Gegensatz zu Licht nimmt die Temperatur 
großen Einfluß auf das Wachstum. Ihr Optimum wurde nicht bestimmt, 
liegt aber sicher über 18°, vielleicht über 20° C. 

2. Die geprüften Haplontenklone erwiesen sich als pyrimidin- 
heterotroph. Obwohl die Notwendigkeit einer zusätzlichen Thiazolgabe 
zu einem nur Pyrimidin enthaltenden Substrat nicht besteht, bewirkt 
eine solche bei mehreren Klonen eine Förderung, auch wenn das 
Thiazol in wesentlich geringerer Konzentration gegeben wird als 
das Pyrimidin. Pyrimidin und Thiazol zusammen äquimolar gegeben 
sind einer äquivalenten Aneuringabe gleichwertig. 

3. Innerhalb bestimmter Grenzen der Aneurinkonzentration ist das 
erzielte Trockengewicht dieser proportional. Diese Proportionalität 
ist abhängig von der Konzentration anderer Stoffe im Substrat, 
z. B. der Zuckerkonzentiation. 

4. Mit Hilfe von Phycomyces blakesleeanus BURGEFF. konnte —zu- 
mindest für den verwendeten Klon 16 — nachgewiesen werden, daß 
dieser auf einem nur Pyrimidin enthaltenden Substrat Thiazol syntheti- 
siert. Auf dem mit Extrakt aus solchem Klon-16-Myzel hergestellten 
Substrat erreicht Tilletia wesentlich höhere Trockengewichte als 
Phycomyces. Es wird dies auf Speicherung von Pyrimidin durch Klon 16 
zurückgeführt. Auch andere Ergebnisse deuten auf die Fähigkeit des 
Pilzes, Aneurin (oder dessen Komponenten) zu speichern, 
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5. Die Konidienbildung der Haplontenklone kann bis zu gewissem 
Grade durch die Zucker- und Asparaginkonzentration beeinflußt 
werden. 

6. Der Komplex Kartoffelabkochung-Pepton-Zucker enthält Stoffe, 
die die Keimung der Konidien hemmen. Erhöhung der Peptonkonzen- 
tration wirkt nachteilig auf die Keimung. Die Wirkung der Hemmstoffe 
kann durch Kohlezusatz zum Substrat vermindert werden. Über die 
Wirkung etwaiger Störstoffe aus der Luft (BorRIss) wurden keine Ver- 
suche angestellt. Auch auf ‚„definiertem‘‘ Substrat tritt keine 100 %ige 
Keimung ein. Bei Keimung auf vitaminfreiem und Aneurin (bzw. 
Komponenten) enthaltenden Nährböden konnten keine sicheren 
Unterschiede ermittelt werden. 

7. Auf Kartoffel-Peptonagar ist der Keimerfolg abhängig von Art 
und Konzentration des Zuckers. Unter diesem Gesichtspunkt sind die 
besten Zucker: Saccharose puriss., Kandis, Maltose. Glukose ist 
wesentlich schlechter als Saccharose. Bei Verwendung von Lävulose 
tritt nur sporadisch Keimung ein. Erhöhung der Konzentration wirkt 
günstig bei allen Zuckern (Lävulose ?). 

8. Zusatz von Kandiszuckerasche zu Lävulose-Pepton-Kartoffelagar 
fördert die Keimung wesentlich. Die Art der Aschenwirkung ist 
nicht geklärt, jedoch ist die Wirkung eines Spurenelementes zu ver- 
muten. 

9. Die vorstehenden Ergebnisse wurden erhalten bei Verwendung 
von insgesamt 76 Haplontenklonen, die aus verschiedenen Sporen- 
herkünften isoliert wurden. Die Klone reagierten im allgemeinen grund- 
sätzlich gleich, aber mit mehr oder weniger starken, graduellen Unter- 
schieden. 

10. Es muß mit der Möglichkeit gerechnet werden, daß alle Klone 
demselben Geschlecht angehören. 


Diese Untersuchungen gehören in den Kreis von Arbeiten über den Stein- 
und Flugbrand, welche an dem von Herrn Prof. Dr. TH. ROEMER geleiteten 
Institut für Pflanzenbau und -züchtung der Universität Halle durchgeführt wurden. 
Es ist mir eine angenehme Pflicht, Herrn Prof. ROEMER für sein stetes Inter- 
esse und Entgegenkommen, sowie für die freundliche Erlaubnis, die Arbeiten auch 
weiterhin fortzusetzen, herzlich zu danken. Mein Dank gilt ebenso den Damen 
und Herren seines Instituts, insbesondere Frau L. GÜNTER, verw. GREGER, die die 
technischen Arbeiten mit größter Gewissenhaftigkeit ausführte. 
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Kurze Mitteilung. 


Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der Universität der Wissenschaft 
Budapest. 


DIE POSTFLORALE BEWEGUNG DES BLÜTENSTIELES 
VON TRADESCANTIA VIRGINICA L. 


Von 
F. Sr. Gimest und G. L. FARKAS. 


(Eingegangen am 12. Februar 1949.) 


Die Blütenstiele von Tradescantia virginica L. zeigen in der Periode 
vor dem Aufblühen, während ungefähr zweier Tage, ein sehr starkes 
Wachstum. Während dieser Zeit stehen die Stiele aufrecht. Dem Ver- 
blühen folgt scheinbar eine sog. „Tonusänderung‘“, und die Blüten- 
stiele krümmen sich abwärts. Dieser Erscheinungskomplex bildete den 
Gegenstand unserer Untersuchungen. 

Unsere erste Frage war, ob sich tatsächlich ein Zusammenhang 
zwischen dem Verblühen und dem Niederkriimmen der Stiele fest- 
stellen läßt, wie es im ersten Augenblick ganz offensichtlich zu sein 
scheint. Um diese Erscheinung experimentell untersuchen zu können, 
wurden die Blüten mit ihren Stielen zusammen von der Pflanze ab- 
getrennt und in vitro untersucht. Die Krümmung der Stiele findet schon 
während eines Tages statt, ganz so, wie es unter den natürlichen Ver- 
hältnissen geschieht. 

In einem weiteren Experiment wurden nach dem Verblühen die 
noch geraden Stiele von den Blüten abgetrennt. Die erwähnte Krüm- 
mung konnten wir auch in diesem Zustand sehr gut beobachten, und 
es war kein Zusammenhang mit der Lage des Stieles festzustellen. Aus 
dieser Tatsache kann man mit guten Gründen folgern, daß es sich nicht 
um eine geotropische Reaktion, sondern um eine endogene, oder viel- 
leicht besser epinastische Bewegungserscheinung handelt. 

Durch das folgende Experiment wurde diese Auffassung noch besser 
unterstützt. Wir haben an intakten Pflanzen die Infloreszenzachsen 
nach unten gebogen: Die Blütenstiele fingen nachher an, sich in ent- 
gegengesetzter Richtung, gerade ‚aufwärts‘ zu krümmen. 

In diesem Zusammenhang beabsichtigten wir, zu ergründen, warum 
die Krümmung immer gerade am Tag nach dem Verblühen erfolgt, 
wir konnten nämlich in dieser Hinsicht im Ablauf des Prozesses keine 
Schwankungen beobachten. Unsere nächste Aufgabe war, festzustellen, 
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was geschieht, wenn die Blüten schon am Tage vor dem Öffnen von 
ihren Stielen entfernt werden. Dieser Versuch brachte das überraschende 
Ergebnis, daß in diesem Falle die Krümmung schon an jenem Tage 
auftritt, auf welchem sonst, mit geraden Stielen, nur das Aufblühen 
erfolgt. Es stellte sich also heraus, daß dem Stiel schon vor dem Blühen 
eine „verborgene Krümmungstendenz‘‘ zugeschrieben werden kann, 
aber ein hemmender Faktor vorhanden ist. 

Die Frage ist aber sehr schwer zu entscheiden, wann sich diese 
Potenz zur Krümmung entwickelt, da das Wachsen des Stieles gerade 
vor dem Aufblühen erfolgt. Vor diesem Zeitpunkt sind die Stiele 
noch ganz kurz. Wenn wir die Blüten in diesem Stadium entfernen, 
wird das Wachstum des Stieles stark gehemmt, sogar so verlangsamt, 
daß er niemals nachher die Länge des normalen erreichen kann. Diese 
Wachstumserscheinung tritt nur dann ein, wenn die Blüten unter 
normalen Bedingungen schon längst verblüht wären. Jedenfalls werden 
auch diese im Jugendstadium von ihren Blüten abgetrennten Stiele 
epinastisch ; es ist aber notwendig, daß sie eine gewisse Länge erreichen. 

Was die Natur des hemmenden Faktors betrifft, so können wir uns 
davon die folgenden Vorstellungen entwickeln: Die Blütenstiele haben, 
ganz allgemein gesagt, eine ‚innere‘ und eine ‚äußere‘‘ Seite, die aus 
ihrer Lagebeziehung mit der Infloreszenzachse sich ergibt. Wir können 
voraussetzen, daß diese 2 Seiten physiologisch nicht ganz gleichwertig 
sind. Sie können z. B. gegen Auxin eine abweichende Empfindlichkeit 
haben, d.h., die eine Seite krümmt sich schon auf die Wirkung einer 
kleinen Menge Auxin, die andere benötigt viel mehr von dem Wirkstoff. 
Solange die Auxinzufuhr im Überfluß ist, kann die physiologische 


Verschiedenheit nicht zutage treten, wenn aber die Auxinabgabe von 


der Blüte aus geringer wird oder ganz aufhört, wird die physiologische 
Asymmetrie der beiden Seiten in Erscheinung treten. 

Das ist gerade unser Fall im Zeitpunkt des Verblühens, und das 
kann auch gezeigt werden durch das Aufsetzen von Heteroauxin- 
lösungen in Überschuß an der Wundstelle der Blüte. Durch dieses expe- 
rimentelle Verfahren kann nämlich die postflorale Krümmung des 
Stieles verhindert werden. 

Man könnte gegen die Verwendung des Heteroauxins einwenden, 
daß nach den neueren Untersuchungen die Wirkung des Heteroauxins 
mit der des Auxins nicht gleichwertig ist, weil es sich nach dieser Auf- 
fassung hier nicht um den Wirkstoff selbst handelt, sondern das Hetero- 
auxin nur die Rolle eines Aktivators spielen soll, das aus den inaktiven 
Formen und Vorstoffen den eigentlichen Wuchsstoff aufbauen kann. 
Diese wertvolle Feststellung steht aber in gar keinem Widerspruch 
zu den von uns oben dargelegten Tatsachen. Es heißt also nur, daß 
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das Heteroauxin nicht unmittelbar seine Wirkung ausiibt, sondern, 
daß die die physiologischen Verschiedenheiten ,,überdeckende‘‘ Auxin- 
menge sekundär entsteht. 

Vor allem dürfen wir aber nicht vergessen, daß in unserem Fall 
das Auxin, und so mittelbar auch das Heteroauxin, auch eine ganz 
andere Rolle spielt, als es bisher bei den Postflorationserscheinungen 
beschrieben wurde. KIENDL berichtete im Jahre 1941 über eine ganze 
Reihe von Postflorationserscheinungen, die er gerade mit Heteroauxin 
künstlich hervorrufen oder beschleunigen konnte. Die von ‘hm beob- 
achteten Erscheinungen zeigen aber einen ganz anderen Charakter. 
Sie hängen alle mit länger dauernden Wachstumsprozessen zusammen, 
welche ihrerseits mit der Befruchtung und der Entwicklung des Em- 
bryos in ursächlichen Zusammenhang stehen. Der ursächliche Zusam- 
menhang bedeutet in diesem Falle eine stärkere Auxinproduktion. 

Wir können also zusammenfassend feststellen, daß die Blütenstiele 
der Tradescantia virginica schon vor dem Aufblühen die Potenz zur 
Krümmung inne haben. Die Krümmung aber wird durch die über- 
schüssige Auxinzufuhr verhindert, die die physiologische Asymmetrie des 
Stieles nicht in Erscheinung treten läßt. Diese reichliche Auxinver- 
sorgung bleibt nach dem Verblühen aus, und dadurch wird nach dem 
oben Gesagten der Zeitpunkt der Postflorationskrümmung genau 
determiniert. 
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6. Die Abbildungen sind auf das Notwendigste zu beschränken. Entscheidend 
für die Frage, ob Bild oder Text, ist im Zweifelsfall die Platzersparnis. Kurze, 
aber erschöpfende Figurenunterschrift erübrigt nochmalige Beschreibung im Text. 
Für jede Versuchsart, jedes Präparat ist nur ein gleichärtiges Bild, Kurve u. ä. 
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Teilen ist für Kleindruck vorzumerken. Die Lesbarkeit des Wesentlichen wird 
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8. Das Zerlegen einer Arbeit in mehrere Mitteilungen zwecks Erweckung des 
Anscheins größerer Kürze ist unzulässig. 

9. Doppeltitel sind aus bibliographischen Gründen unerwünscht. Das gilt 
insbesondere, wenn die Verfasser in Ober- und Untertitel einer Arbeit nicht die 
gleichen sind. 

10. Festschriften und Monographien gehören nicht in den Rahmen einer Zeit- 
schrift. 
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